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Introduction 

It is well known that the polytene chromosome strands in the nuclei 
of larval salivary glands in Drosophila are normally bipartite in struc- 
ture. The bipartite strands arise through very intimate pairing of the 
paternal and maternal homologues of each chromosome in the polytene 
’ nuclei. The X-chromosome of male larvae is, naturally, an exception. 
In most species of Drosophila the Y-chromosome is heterochromatic, and 
is represented in the salivary gland cells by a small lump of material in- 
cluded in the chromocenter. Accordingly, the euchromatic part of the 
X-chromosome has no homologue to pair with, and it is unipartite in- 
stead of bipartite. Male larvae of Drosophila may be identified cytologi- 
cally by the presence in their salivary gland nuclei of the unipartite 
strand (or strands in species with metacentric X’s) of the X-chromosome. 
Conversely, the X-chromosome may be distinguished from the auto- 
somes in hitherto cytologically unknown species by observing the uni- 
partite chromosome strands in male larvae. 

In preparations stained with acetic orcein or with the Feulgen stain, 
the unipartite X-chromosome stands out by its distinctly paler color 
compared to the autosomes in the same nucleus. And yet, the X in the 
male larvae is not appreciably smaller in diameter than are the bipartite 
autosomal strands in the same cell, or for that matter than are the bi- 
partite X-chromosomes of female larvae. This fact is striking and un- 
expected because the unipartite X behaves in the male quite differently 
from unipartite portions of the autosomes. Although the paternal and 
maternal homologues are normally paired in most cells, unpaired sec- 
tions may occasionally be seen. Failures of pairing are notably common 
in larvae which are structural heterozygotes, in the vicinity of the places 
where changes of homology are observed; however, they occur not in- 
frequently also in structurally homozygous individuals. The unipartite 
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sections which are accidentally unpaired are distinctly smaller in dia- 
meter, and at the same time not noticeably paler in staining, than the 
normally paired bipartite sections. This matter has been studied with 
greatest care by Rupkin, ARONSON, CORLETTE and ScHuLtz (abstract 
in Aronson, RupKIN and ScHuLtTz 1954), who generously permit their 
unpublished observations to be quoted here. These investigators found 
by means of microspectrophotometric measurements that the total 
extinction at three wave lengths in the ultraviolet in a certain segment 
of the X-chromosome of Drosophila melanogaster was about twice as 
great in female as it was in male larvae, provided that in the former the 
maternal and the paternal homologues were normally paired. In female 
larvae in which the pairing failed, the unpaired segment of the same 
chromosome showed a total extinction approximately equal to that in 
male larvae. 

In the following pages observations are reported on the condition 
of the chromosomes in smear preparations stained with acetic orcein 
of the salivary gland cells in a remarkable hybrid between two species 
of Drosophila. In the nuclei of the salivary gland cells in this inter- 
specific hybrid the pairing of the euchromatic parts of the chromosomes 
fails altogether. With all the chromosome strands being unipartite, the 
difference in the behavior of the X-chromosome in female and male 
larvae stands out with remarkable clarity. 


The willistoni group of species 

The four sibling species, Drosophila willistont SturtEvantT, D. pauli- 
storum DoszHansky & Pavan, D. equinoxialis DoBzHaNnskKyY, and D. tro- 
picalis Burta & Da Cunna, belong to the subgenus Sophophora of the 
genus Drosophila (BuRLA et al. 1949). These species closely resemble 
each other morphologically, and yet are completely isolated reproducti- 
vely. Although insemination of the females by species-foreign males 
occasionally takes place, no hybrid larvae or adult hybrids have ever 
been observed (cf., BuRLA et al., 1949, Table 2 on p. 310). 

Recently a fifth sibling species of the willistoni group has been disco- 
vered on the islands of St. Kitts and St. Lucia, in the Lesser Antilles. 
This species, Drosophila insularis DoBzHANSKY, was found among the 
flies collected by Dr. W. B. Hzxp, then of the University of Texas. A 
formal description of this species will be published in DopzHansky 1957. 
Interestingly enough, D.insularis is the only species which can be 
crossed to every one of the other four siblings, and the crosses produce 
some hybrid larvae and adults. Thus far, the crosses have succeeded 
only using females of D. insularis and males of the other species; the 
reciprocal crosses have produced no hybrids at all, although cross- 
insemination has occasionally occurred. The cross D. insularis Q x 
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D. tropicalis 3 has given, in our experiments, more abundant progeny 
than any of the other. Adult hybrids of both sexes are obtained; the 
hybrid flies are normal in external morphology, but the males have 
only degenerate rudiments of the testes, which appear as small vermi- 
form appendices attached to the tips of the vasa efferentia. Females 
have more normal-looking ovaries, which do not however produce 
viable eggs. Hybrids of both sexes are accordingly sterile. Roughly 
50 fully grown larvae of the hybrid origin have been dissected from 
several crosses, and their salivary glands were stained in acetic orcein. 
The chromosomes in the salivary glands of the parental species have, 
of course, been examined for comparison. 


Observations on the chromosomes 

All the species of willistoni group, including D. insularis and D. tropi- 
calis, are alike in metaphasic chromosome patterns. Two of the three 
pairs of the chromosomes are metacentric V’s, and the remaining pair 
are acrocentric rods. No dot-like chromosomes are present (the publi- 
shed statements to the contrary are in error). One of the two metacentric 
pairs are the X and Y-chromosomes, the X’s and the Y’s being not 
distinguishable at metaphase. 

Nuclei of the salivary gland cells show, in the parental species, five 
chromosomal strands radiating from a common chromocenter. ,,Maps“ 
showing the disc patterns in the salivary gland chromosomes of D. willis- 
toni have been published (DoBzHANSKY 1950). D. tropicalis can easily 
be distinguished from D. willistoni, particularly by the disc patterns in 
the distal parts of the third chromosomes, as shown in Plate 1 in the 
article of Burta et al. (1949), and also by the position of the bulb-like 
, repeat‘ area in the right limb of the X-chromosome (shown in the same 
Plate in Burta et al., loc. cit.). In turn, D. insularis is distinguishable 
both from D. tropicalis and from D. willistoni most conveniently by the 
disc pattern in the distal portion of the third chromosome, and by the 
“repeat” in the right limb of the second chromosome being in a more 
distal position than in the other species (unpublished observations). 
Despite these distinguishing features, all the chromosomes of the five 
sibling species of willistoni group are easily identifiable as homologues; 
the gene arrangements, though doubtless differing at many points, have 
remained substantially intact during the phylogeny of this group. 

The salivary gland cells of the D. insularis 2 x D. tropicalis 3 
hybrid larvae show a condition very remarkable, and as far as this writer 
is aware unique, among interspecific hybrids in Drosophila. The maternal 
and the paternal chromosome strands, derived in the hybrid from diffe- 
rent species, remain wholly unpaired and independent along their entire 
lengths, except that they are all held together in a common chromo- 
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center. The chromocenter, formed owing to a mutual attraction of the 
heterochromatic parts adjacent to the centromeres in all the chromo- 
somes, seems however to be as compact as it is in the parental species. 

The situation observed in the salivary gland cells of female and male 
larvae of the interspecific hybrid is represented schematically in Fig. 1. 
Because of the complete lack of pairing of the euchromatic parts of the 
chromosomes, female cells should contain 10 chromosomal strands, i. e., 
twice as many as in the pure species, radiating from a common chromo- 
center. Four of these 10 strands will represent the X-chromosomes of 


I 
XL 


2R 





2R 


Fig. 1. The chromosomes in the female (left) and the male (right) cells of larval salivary 

glands in the hybrid D. insularis x D. tropicalis. XR and XL — the right and the left arms 

of the X-chromosome; II R and II L — the right and the left arms of the second 
chromosome; III — the third chromosomes; the chromocenter is shown dotted 


the two parental species (2 right arms, marked in Fig. 1 as XR, and 
2 left arms, marked XL). Male cells should have only 8 strands, since 
. they derive their single metacentric X from just one of the parents. 
The autosomal strands (II R, II L, and III) will, of course, be alike in 
the two sexes. 

Because of the large numbers of chromosomal strands in each cell, 
most nuclei in the preparations show tangled masses of chromosomes. 
Usually only some of the chromosomes in the mass can be recognized 
by their disk patterns. In fact, among hundreds of cells examined in 
several dozen female salivary glands, no cell has been found in which all 
ten chromosomes could be followed for their entire lengths, from the 
chromocenter to the distal ends. To this extent, the scheme in Fig. 1 is 
not documented by direct observation. It may, however, be stated that 
examples of every one of the five kinds of chromosomal strands (XR, XL, 
II R, II L, and III) have been seen in several cells each. Male cells look 
generally like the female ones, execpt for the condition of the X-chromo- 
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some described below. Luckily, at least three cells have been observed 
in which every one of the eight chromosomal strands was followed with 
perfect clarity; examples of each kind of strand were seen in addition 
in several other cells. 

The most notable feature in the hybrid nuclei is however the condi- 
tion of the X-chromosome. In male larvae, the two arms of this chromo- 
some, XR and XL, clearly stand out among the autosomal strands by 





Vig. 2. A microphotograph showing a. part of the chromosomal complement of a male 
hybrid from the cross D. insularis x D. tropicalis. The X-chromosome is clearly greater 
in diameter than the autosomes 


their appreciably greater width. An example is shown in the micro- 
photograph in Fig. 2. The thicker of the two extended chromosome 
strands in this photograph is the right limb of the X-chromosome (XR) 
of Drosophila insularis; the thinner extended strand is the third chromo- 
some of D. tropicalis. The thin convoluted strand visible at the base of 
the XR is the left arm of the second chromosome (II L), species not 
identified. Finally, the tip (distal end) of the XL of D. insularis can be 
seen next to the II L; the width of this chromosome is clearly greater 
than that of ITI and of II L, and about equal to that of the XR strand. 


The two arms of the X-chromosome have been seen in many cells 
of female larvae. Their width is about the same as that of the autosomal 
strands. In fact, the sex of a hybrid larva from the cross D. insularis x 
D. tropicalis can be diagnosed in a cytological preparation by the pre- 
sence (in gg) or absence (in 29) of bloated strands of the X-chromo- 
some. 
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Diseussion 


Aronson, RUDKIN and Scuuttz (1954 and unpublished observations) 
have detected a remarkable difference between the behavior of the X- 
chromosome in the cells of the salivary glands of female and male larvae 
of Drosophila melanogaster, The double (bipartite) X in the female is 
darker (and contains twice the amount of DNA) than the lightly staining 
single (unipartite) X-chromosome in the male cells. And yet, the volume 
of the male X is about the same as that of the female X. The omission 
of the chromosome pairing in the salivary gland cells of the interspecific 
hybrid D. insularis x D. tropicalis makes these relationships more sim- 
ply demonstrable. All the chromosomes are unipartite in the cells of 
female larvae, and the strands which represent the two (maternal and 
paternal) X-chromosomes are no different either in width or in the inten- 
sity of staining from the autosomes. In male larvae, all the chromosomes 
are likewise unipartite, but here the X-chromosome is very plainly grea- 
ter in width, about double, but apparently more lightly staining than 
the autosomes. 


The above difference in the behavior of the X-chromosome and the 
autosomes is a visible manifestation of a functional differentiation of 
whole chromosomes in the same nucleus. Comparable evidence for parts 
of chromosomes has been disclosed through the elegant work of BEER- 
MANN (1952) and MrecHEeLke (1952) with certain chironomids, and of 
Pavan and BREUER (1952, 1955) with Rhynchosciara. In these forms, 
certain discs or groups of discs in the polytene chromosomes undergo 
orderly modifications in structure and appearance at different stages 
of the life cycle in the same tissue and at the same stage in different 
tissues. 


Evidence of functional differentiation of chromosomes as units is 
more scanty. Perhaps the most striking known case concerns the be- 
havior of the X and Y-chromosomes during meiosis in the “‘sex-ratio”’ 
males in Drosophila (StURTEVANT and DoBzHANSKY 1936). In these 
males, the first spermatocytes contain quadripartite X-chromosomes, 
the four homologues being held together at the centromere which is, at 
least functionally, undivided. The quadripartite X divides at both 
meiotic divisions; all the spermatids contain, therefore, an X-chromo- 
some, and all the spermatozoa are female-determining. The Y-chromo- 
some degenerates: The ‘‘sex-ratio”’ condition is inherited as a sex-linked 
“‘gene’’, or rather as a complex of genes held together, in different species 
of Drosophila, by single or by multiple inversions. These extraordinary 
“genes” cause, then, the X-chromosome to go through two divisions in 
the meiotic prophase, while the autosomes in the same nucleus divide 
only once. 
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The behavior of the X-chromosome in the salivary gland cells of 
normal Drosophila males is, in a sense, the reverse of its behavior at 
meiosis in ‘“‘sexratio” males. The finding that the X in the cells of male 
salivary glands contains only half as much DNA as that in female cells 
(Aronson, Rupxkin, and ScHULTz, see above) suggests that the large 
volume of the unipartite X-chromosome in male cells is not due to an 
increased number of the chromonemata. Assuming that the genetic in- 
formation is carried in the DNA component of the chromosome, the 
bloated appearance of the male X indicates accumulation in this chromo- 
some of some products of gene activity. A male has only one X, but this 
single X works apparently twice as hard as does each of the two X’s in 
the female. This inference is identical with that arrived at by MULLER 
(1950) and others on basis of evidence of a quite different sort, dealing 
with the phenomenon of “dosage compensation”. In MULLER’s words: 
“A study of the expression of mutant genes which exist in two doses in 
the female and one in the male (those in the X-chromosome) shows that 
special genetic mechanisms have been evolved for compensating for the 
effects of these dosage differences, so as to make the amount of effect 
in the two sexes much more nearly the same than it otherwise would be’’. 
The observations reported in the present article may, then, be said to 
describe a microscopically visible counterpart of the genetic phenomenon 
of dosage compensation. 


Acknowledgments. Thanks are due to Drs. W. B. Heep, Wixson Stone, and 
MarsHALL WHEELER, of the University of Texas, who have collected and very 
generously sent to this writer the remarkable new species, Drosophila insularis, 
used as material in the present investigation. The crosses and the preparations of 
the salivary glands have been made by Mrs. OxteGa Paviovsky, and the micro- 
photograph by Mrs. Virernta Lirrav and by Mr. V. M. Paviovsky. 


Summary 

The cross Drosophila insularis x Drosophila tropicalis produces 
viable but completely sterile hybrids. Chromosomes have been studied 
in the cells of the salivary glands in hybrid larvae. The euchromatic 
sections of the chromosomes of the two species remain completely un- 
paired in the hybrid, despite the obvious similarities of the disc patterns 
in many portions of these chromosomes. A common chromocenter is 
nevertheless formed, owing to a mutual attraction of the heterochro- 
matic sections adjacent to the centromeres in all the chromosomes. The 
condition of the chromosomes in the female and male cells is represented 
schematically in Fig. 1. The X-chromosomes show a remarkable dif- 
ference in behavior in the cells of the two sexes. The euchromatic strands 
representing the X-chromosome are appreciably greater in width but 
somewhat paler in staining in male than in female larvae. This is a 
visible counterpart of the genetic phenomenon of dosage compensation. 
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By 
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' (Hingegangen am 7. Mai 1957) 


Introduction 

Many species of Drosophila exhibit a special type of polymorphism 
in natural populations, due to inversions of blocks of genes in their 
chromosomes. This polymorphism is adaptive and balanced ; the hetero- 
zygotes which carry two chromosomes of a pair with different gene 
arrangement are heterotic, since they possess a higher adaptive value 
than the homozygotes in at least some of the environments which the 
populations containing them normally encounter. 

And yet, not all Drosophila species have inversions, nor are those 
which have them alike as to number, frequency and position of the 
inverted zones in'‘the chromosomes. These facts seem to indicate that, 
even if the adaptive mechanisms dependent on these chromosome systems 
follow a general plan, the details vary from species to species. It is 
therefore necessary, in order to obtain a deeper knowledge of these 
adaptive mechanisms, to study in a systematic way the genetic and 
chromosomal variations in different species adjusted to different habitats. 

In this paper, the chromosomal polymorphism in Drosophila pavant 
is analyzed. 


Material and Methods 


Drosophila pavani Brnoic 1957, is a neotropical species living in 
Chile and in a part of Argentina along the eastern slope of the Andes. 
As shown previously (BrNcic and Korer 1957a, 1957b), D. pavani is 
one of the six known species included in the mesophragmatica species 
group; it is closely related to D. gaucha JAEGER and SaLzano 1953, a 
species which lives in Brazil, Uruguay, Argentina and Bolivia. The 
two species exhibit only cryptic morphological differences. The distri- 
bution areas of D. pavani and D. gaucha overlap in a part of Argentina, 
but no indications of hybridization have been observed where the species 
are sympatric. The known records of D. pavani are summarized in 


* This work has been supported in part by a grant from the Rockefeller Foun- 
dation. 
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Fig. 1. This species has been found from Copiapé-Atacama (27°20’ 8.) 
in the north to Angachilla-Valdivia (39°52’ S.) in the south. 
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Fig. 1. Geographic distribution of D. pavani. 
The large black circles indicate places in which 
quantitative data on the frequency of inver- 
sions has been obteined. Small black circles 
indicate places in which only qualitative data 
has been obteined. White circles represent 
localities where D. pavani has been colleted 
but no cytological data is available yet. 
1Copiapo. 2? Vallenar. 3 La Serena. ¢ Vi- 
cuna. 5 Paihuano. 6 Rapel (Ovalle). 7 Pa- 
taendo. 8 Vinadel Mar. 9 Arrayan. 10 Bel- 
lavista. 11 Penaflor. 12 Mendoza (Cuyo, 
Argentina). 13 El Volcan (San Luis, Argen- 
tina). 14 Los Alpes (Colchagua). 15 Colbum 
(Talea). 16 Chillan. 17 Concepcion. 
18 Angachilla (Valdiva) 


The gene arrangements in a strain 
obtained from a single fertilized fe- 
male caught at Arrayan-Santiago 
(Chile) was chosen as the “‘Standard”’ 
and was used to draw the maps of 
the salivary gland chromosomes. In 
order to determine the variations in 
the gene arrangements, the Standard 
strain was crossed to strains from the 
following localities: 1. Chile: Atacama 
(Copiap6é and Vallenar), Coquimbo 
(La Serena, Vicufia, Paihuano and 
Rapel), Aconcagua (Putaendo), Val- 
paraiso (Vifia del Mar), Santiago 
(Arrayan and Bellavista), Colchagua 
(Los Alpes), Talca (Colbun and Con- 
cepcion); 2. Argentina: Cuyo (Men- 
doza) and San Luis (El Volcan). Seve- | 
ral salivary glands of hybrid larvae 
were examined in each cross. All the 
preparations have been made using 


the aceto-orcein squash method. 


The chromosomal structure of 
the populations of D. pavani, has 
been studied in samples obtained in 
15 out of the 18 known localities in 
which the fly lives (see Fig. 1). 
Single females from each population 
were placed in vials with the usual 
drosophila medium and allowed to 
produce offspring. The salivary glands 
of several mature larvae from each 
culture were prepared from exami- 
nation. For statistical purposes the 
gene arrangements were recorded in 
only a single larva in the progeny 
of each female. Most of the samples 
consisted of only few specimens (less 
than 20). Such data are only quali- 
tative with respect to the gene orders 
found in these populations, and in 
Fig. 1 they are indicated as small 
black circles. In order to obtain 
a better quantitative estimation of 
the frequency of heterozygotes for 
the different gene arrangements, only 


five samples consisting of more than 25 females each were considered, and they 
are indicated in Fig. 1 by large black circles. These populations are the follow- 
ing: Copiapé and Vallenar in Atacama; Arrayan and Bellavista in Santiago, and 


Mendoza in Cuyo (Argentina). 
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Mitotic chromosomes 
As shown by Brncic (1957) and by Brncic and Korer (1957a, 
1957b), the metaphase plate of D. pavani is made up of three pairs 
of rods, one pair of V-shaped chromosomes, and one pair of dots. In 
the males, one of the rod-like chromosomes of a pair is replaced by a 
J-shaped chromosome. This pair is most probably the X-Y pair. 


Salivary gland chromosomes 


The salivary gland chromosomes of D. pavani show five euchromatic 
strands and one euchromatic dot, all united by the heterochromatic 
chromocenter. The dot-like chromosome (the V), which is sometimes 
imbedded in the chromocenter, corresponds to the shortest element 
found in the metaphase plates. 

In slides in which the coverslip has been strongly pressed, it is 
frequently possible to see two of the strands (IV-R and IV-L) united 
by their basal ends. Most probably these strands represent the arms 
of the V-shaped chromosome observed in the metaphase plates. The 
other three euchromatic elements correspond to the remaining three 
pairs of rods, one of which may be identified by the fact that in some 
slides it takes the stain less than the others; this represents the sex 
chromosome (chromosome I), while the others correspond to the rod-like 
autosomes (II and III). 

To calculate the relative lengths of the euchromatic strands, at least 
20 chromosomes were drawn under the microscope with the aid of a 
camera lucida and measured with a “map measure’. The relative 
lengths of the chromosomes are as follows: 





Chromosome I(X) .... 15.7% 
Chromosome II ...... 23.6% 
Chromosome III. ..... 20.8 % 
Chromosome IV-R ... . 19.6% 
Chromosome IV-L .... 19.6% 
Chromosome V ...... 0.7 % 

100.0% 


The shortest of the long strands corresponds to the X chromosome, and 
the longest to the second chromosome. On the other hand, chromosome 
III, and both arms of IV (IV-R and IV-L), are almost equally long. 

The salivary gland chromosome map included in this paper (Fig. 2) 
shows only the genetic arrangements found in the standard stock from 
Arrayan-Santiago, and was obtained by combining the camera lucida 
drawings of several chromosomes. The number and width of the bands 
is only approximate. For reference purposes, the chromosomes are 
divided into 100 arbitrary sections, numbered starting from the basal 








Salivary gland chromosomes of D. pavani 
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end, which is united to the chromocenter, towards the distal ends. The 
numbers of sections in the different chromosomes, therefore, depend 
on their relative lengths. 

In general, it is relatively easy to identify the different euchromatic 
strands. Their distal ends are very characteristic, and there exist also 
markers like heterochromatic bulbs, euchromatic zones, and breakage 
points characteristic of each chromosome. 


Variations of the gene arrangements 
Only chromosomes II and IV seem to be polymorphic with respect 
to the order of their genes, due to the presence of inversions in certain 
segments. The different gene arrangements which will be described 
here are those which were found both in crosses between the Standard 
and other strains and in the direct analysis of the larvae produced by 
the flies collected in nature. 


Chromosome II 


Besides “Standard”, a second gene arrangement was found having 
two medium long inversions, one of which is included in the other 





Fig. 3a—c. Camera lucida drawings of inversions in D. pavani. a Heterozygous inversions 
A+B+C in the right arm of the chromosome IV; b Heterozygous inversions A + B +C 
in the left arm of chromosome IV. c Heterozygous inversions A + B in the chromosome II 


(Fig. 3c). Of these, the longer (inversion A), extends from about the 
proximal! limit of section 25 to the proximal limit of section 32 of the 
map. The shorter one (Inversion B), includes the regions between 
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sections 27 and 31. This gene arrangement (A+ B), has been observed 
in almost all populations, but the two inversions have never been found 
separately. 
Chromosome I1V-R 

In the middle of this euchromatic limb and including the large 
zone between the proximal half of section 66 and sections 73 and 74, 
there is found in some strains a complicated gene arrangement which 
differs from the standard by three overlapping inversions. The standard 
and this second type of gene arrangement, designated here as A+ B+ C 
(Fig. 3a), were found in all the populations examined. ‘The hypothetical 
intermediate arrangements that should be present according to the 
theory of overlapping inversions of DoBzHANSKY and STURTEVANT (1938) 
were found neither in the direct analysis of the different strains, nor 
in the crosses between them. 


Chromosome IV-L 


Besides the Standard, almost all the populations had the complex 
gene arrangement shown in Fig. 3b. It extends between sections 87 
and 96 of the map, and it is due to three overlapping inversions with 
respect to ‘‘standard’’, designated here as A+B-+C. Like those in 
the right limb of the chromosome IV, the hypothetical intermediary 
arrangements ‘“‘A’’ and “A+B”, were not found. 


Geographic distribution of the inversions 


All the inversions recorded in the chromosomes of D. pavani are 
widely distributed. The A+B gene arrangement in the chromosome II 
has been observed in 11 out of the 15 localities studied. At Vicufia 
and Paihuano in Coquimbo (Chile), El Volean (San Luis-Argentina), 
and Colbun (Talca-Chile) we did not find these inversions. However, 
these four samples were small. Inversions A -+ B-+-C in the right limb 
of the Chromosome IV have been found in every one of the 15 localities 
analyzed, and the A+-_B-+C arrangement in the left arm of the same 
chromosome was present in all populations except that of Vicufia. 

Table 1 summarizes the frequencies of the inversions in five popu- 
lations samples in which the progenies of more than 25 females fertilized 
in nature were.examined. It can be seen at a glance that no major 
geographical differences in the frequency of the inversions are present. 
This is especially true for the gene orders in the IV chromosome. In all 
the populations, the A+B-+C arrangement in the right arm and 
A+B-+C arrangement in the left arm have approximately the same 
frequency. In the second chromosome, there seem to exist some fluctua- 
tions in the frequencies of the A+ B arrangement, but the differences 
observed are not significant statistically. 
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Table 1. Frequencies (in per cent.) of inversions found in heterozygous condition, 
and the mean numbers of heterozygous inversion per individual in D. pavani 



































Chromo- | +, versions Populations 
se rh4 Copiap6 | Vallenar | Arraydn | Bellavista Mendoza 
none 50.00 72.00 64.92 45.81 43.48 
II A+B 50.00 28.00 35.08 54.19 56.52 
(+6.34) (+8.97) (+ 4.46) (43.98) (+7.30) 
none 53.33 48.00 40.36 44,24 43.48 
IV-R | A+B+C 46.77 52.00 59.64 55.76 56.52 
(+6.34) (+ 9.99) (+4.59) (13.97) (+7.30) 
none 50.62 56.00 62.29 57.06 52.18 
IV-L | A+B+C 49.38 44.00 37.71 42.94 47.82 
(+6.34) (+ 9.92) (14.55) (+3.96) (17.36) 
Mean of hetero- 
zygous chromo- 
somal limbs per 
individual 1.45 + 0.12 | 1.36 + 0.22 | 1.34-+ 0.08 | 1.52 + 0.07 | 1.65 +. 0.17 
Mean of heterozy- 
gous inversions 
per individual . | 3.85-+ 0.33 | 3.68 + 0.59 | 3.66 + 0.21 | 4.04+. 0.19 | 4.39 +. 0.43 
Flies tested. . . 62 25 114 156 46 

















In the lower part of Table 1, the mean numbers of heterozygous 
inversion per individual are compared. The mean number of hetero- 
zygous euchromatic strands per larva is about the same in the five 
populations analyzed (between 1.34 and 1.65). If each inversion is 
considered separately, no clear differences are observed. The mean 
frequency fluctuates in the five populations between 3.66 and 4.49 
inversions per individual. 


Discussion 


It is well known that some species of Drosophila show more variations 
in the gene arrangement than do other species. D. pavani exhibits 
a peculiar situation in this respect. The variety of gene arrangements 
existing in the species at the present time level is relatively low. The 
Chromosomes II, IV-R, and IV-L show each two different gene arrange- 
ments, and the chromosomes I, III, and V show only one gene arrange- 
ment each, the standard, Nevertheless, the theory of overlapping in- 
versions (DOBZHANSKY and STURTEVANT 1938) leads to the inference 
that the number of the inversions which must have occurred during 
the evolutionary development of the species D. pavani was rather large. 
The two gene arrangements observed in the second chromosome, the 
standard and the A+ B, differ in two inversions, one of which is in- 
cluded in the other. Therefore, there must have existed an intermediate 
arrangement containing only the inversion A or only the inversion B. 
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In both chromosomes IV-R and IV-L the two existing gene arrange- 
ments differ in triple inversions, Standard and A+B-+C. Two inter- 
mediate links have to be postulated. To be sure, in several Drosophila 
species studied in this respect, it has been necessary to postulate hypo- 
thetical connecting links between the existing gene arrangements, and 
some of these hypothetical structures have actually been discovered 
by subsequent studies. It is, then, possible that the intermediates 
between the gene arangements found in natural populations of D. pavani 
will also be discovered when more and larger samples are examined. 
But even in this case it would remain true that the intermediates will 
be rare in the species as a whole. 


A possible explanation of the absence in natural populations of gene 
arrangements intermediate between the existing terminal links of the 
inversion series is provided by the hypothesis of WaLLAcE (1953). Wat- 
LACE assumes that the adaptive role of the naturally occurring inversions 
is to maintain intact coadapted complexes of polygenes which give rise 
to heterosis in heterozygotes. This coadaptation may be lost if gene 
exchange were to occur breaking up the coadapted gene complexes. 
Such a breakdown is likely to occur if three gene arrangements repre- 
senting the three links in the chain of overlapping inversions (the ’’triads” 
of WALLACE) co-existed in the same population. Crossing over then 
might result in transfer of blocks of genes from one chromosome with 
one gene arrangement to those with another, and this might lead to 
disintegration of the coadapted gene complexes. According to WALLACE, 
this mechanism might explain the fact that in most populations of 
D. pseudoobscura, only two members of the “triads” are found with 
high frequencies. The selective pressures which control the frequency 
and the distribution of the chromosomal forms, would, according to 
WALLACE, be exerted so as to maintain the coadaptation of the adaptive 
genetic combinations preserved by the inversions. It may be noted 
that Levine (1956) found that in certain chromosomal arrangements 
of D. pseudoobscura the suppression of crossing over by an inversion 
cannot be predicted from cytological evidence alone without con- 
firmatory crossover data. A condition similar to that proposed by 
WALLACE might nevertheless explain the absence of intermediate gene 
arrangements between the “Standard” and the chromosomal types 
found in nature in D. pavani. 


The absence of intermediate steps suggests that the present chromo- 
somal arrangements in D. pavani are adaptively important in nature. 
There are other ways of demonstrating the adaptive role of inversions. 
In structurally strongly polymorphic species of Drosophila there are 
geographic variations and seasonal changes in the frequencies of 
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inversions. Furthermore, D. pseudoobscura (cf. DoBzHaNsKy 1951), 
D. willistont (pa Cunna et al. 1950; pa CunHa and DoszHansky 1954), 
and D. robusta (CaRsoN and STALKER 1947) are outstanding examples 
of species in which the type and average number of heterozygous in- 
versions per individual are different in diverse regions. In D. pavani 
there is no evidence on such geographic variation for the gene arrange- 
ments. In the populations studied the same inversions are found in 
almost the same proportions. Although we are still far from knowing 
the whole area of distribution of D. pavani, the cytologically studied 
samples correspond to most of the known records of the fly, since this 
species has not been found to the east of San Luis, Argentina, to the 
south of Valdivia, Chile, or to the north of Copiapé, Chile. 

The most significant fact concerning the adaptive value of the in- 
versions in D. pavani is the high incidence of the inversion hetero- 
zygotes. In most populations, the frequency of heterozygotes is higher 
than 40%. Moreover, heterozygotes for A+B sequences in the II 
chromosome and for A-+ B+ C in the right limb of the IV one, in most 
populations exceed a frequency of 50%. This would be impossible if 
both homozygotes and heterozygotes were equally viable. 

To summarize, in spite of the fact that there is no evidence of 
geographic gradients in the distribution of the different gene arrange- 
ments in D. pavani, the data indicate that they are adaptively important. 
The high incidence of the inversion heterozygotes, and the absence of 
intermediate links between the different gene arrangements found in 
nature both favor this point of view. 


Summary 

D. pavani Brncic 1957, is a neotropical species found in Chile and 
in a part of Argentina along the eastern slope of the Andes. The present 
paper describes the mitotic and salivary gland chromosomes of this 
species and gives a composite map of the Standard gene arrangement. 

Natural populations of D. pavani are polymorphic with respect to 
the gene orders in their chromosomes. The observed variations in the 
gene arrangements are due to complex included and overlapping para- 
centric inversions. In none of the populations or in the crosses studied 
were found the hypothetical intermediate steps needed for the establish- 
ment of the phylogeny of the gene orders present in nature. 

The qualitative and quantitative data on the distribution and 
frequency of inversions show no pronounced geographic variations. The 
high incidence of inversion heterozygotes and the absence of the inter- 
mediate steps between the gene arrangements found in nature, seem 
to indicate an adaptive nature of the polymorphism observed in D. pavani 
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Introduction 


With their recent study of sex determination in Pseudaulacaspis penta- 
gona, BRown and Bennett (1957) open a new chapter in the cytology 
of the Coccoidea. Haploidy of the male in these diaspine coccids, they 
have shown to arise, not through parthenogenesis, but by the elimina- 
tion of the paternally derived set of chromosomes during cleavage divi- 
sions in the fertilized egg. This reawakens interest in, and is in harmony 
with, an hypothesis of the evolutionary origin of male haploidy in coccids 
through the progressive incapacitation and eventual loss of one set of 
chromosomes in the male line, proposed by ScHRADER and HuGuHEs- 
ScHRADER in 1931. This was based on cytological studies in the section 
Lecanoidae. In this group, one of the two haploid sets of chromosomes 
in the male becomes permanently heteropycnotic during early embryo- 
geny — a change indicative of altered and perhaps more or less inhibited 
activity. Moreover, this set is finally eliminated from the spermatogenic 
line at meiosis, so that the male lecanoid actually breeds as a haploid. 
Viability in the completely haploid state furthermore appeared pro- 
bable, since it had successfully evolved independently of the lecanoid line, 
in one Tribe of the primitive section Margaroidae. The culmination in 
male haploidy of the trend apparent in the Lecanoidae now appears to 
have been realized in the diaspine scales of the section Diaspidoidae. 
In both, a differential behavior of the 2 chromosome sets in the male 
leads to the elimination of one set. A shift in the timing of chromosome 
elimination, from meiosis to early embryogeny may well have consti- 
tuted the critical step in the differentiation of the diaspidoid stock and 
the establishment therein of male haploidy. An ancillary pleasure in 
the present investigation has been the opportunity to compare certain 
aspects of diaspidoid and lecanoid cytology with reference to this hypo- 
thesis. 

* This investigation was supported in part by grant RG-4370 from the U.S. 
Public Health Service. 
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The major objective of the present study was posed by the appa- 
rently tetraploid status of one species among the diaspine scales inves- 
tigated by Brown and Bennett (loc. cit.). The homogeneity of this 
group, recognized by taxonomists, is reflected in their cytology. Haplo- 
diploidy characterizes all bisexual strains and species thus far studied. 
First established by LinpNER (1954) in Aspidiotus perniciosus, it has 
now been reported by Brown and BENNETT in 7 other genera repre- 
senting both major Tribes of the Diaspinae (= Diaspidinae of FERRIs — 
a subfamily which comprises the major part of the section Diaspidoidea). 
Chromosome number evinces a similar uniformity: the complement 2n ? 
= 8, In f = 4 is found in all but one of the diaspine scales investigated. 
The single exception is Pseudaulacaspis pentagona in which the basic 
number is precisely doubled: the female has 16 — the male 8 — chromo- 
somes. P. pentagona is the only species of this originally Oriental genus 
to become established in North America, and it has hence been impos- 
sible, thus far, to compare its chromosomes with those of any very 
closely related species. No evidence on its polyploid origin — so strongly 
suggested by the chromosome numbers — is thus available from 
comparative morphology of the chromosomes themselves. Critical data 
of this kind are, moreover, not to be expected, due to the small size 
and close gradation in size of its chromosomes. However, the uniformity 
in chromosome number throughout the considerable sample of Diaspinae 
thus far studied makes the precise doubling of the basic number in 
Pseudaulacaspis pentagona more than ordinarily indicative of an up- 
ward shift in the level of ploidy. This same uniformity in chromosome 
complement, increases the likelihood that the DNA (deoxyribose nu- 
cleic acid) content of germ cell nuclei among diaspine coccids will not 
disclose evolutionary changes of any great magnitude within the group. 
If this expectation proves justified, the tetrapolid status of P. pentagona 
should be reflected in an approximate doubling of the DNA value 
characteristic of typical, diploid species. 

In view of the diffuse nature of the kinetochore in coccid chromo- 
somes, fragmentation must also be considered as a possible factor in 
any evolutionary increase in chromosome number. Although the origin 
ofa new species karyotype through transverse breakage of every chromo- 
some of the entire set, in a group characterized by extreme constancy 
in chromosome number, is a priori unlikely, longitudinal partition of 
the chromosome — i. e. the assumption of autonomy by the constituent 
chromatids of each chromosome — may well be expected on the basis 
of the known facts of coccid cytology. For example, in the margaroid 
Protortonia (SCHRADER 1931), dissociated chromatids behave as separate 
entities throughout male meiosis; and in the lecanoid Gossyparia 
ScHRADER 1929, HuauEs-ScHRADER 1948) the complete autonomy of 
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chromatids in one haploid set of chromosomes is strongly suggested by 
both chromosome number and behavior. If the numerical polyploidy 
of Pseudaulacaspis pentagona has arisen through chromatid autonomy 
uncomplicated by subsequent shifts in the level of polyteny or by major 
deletions or duplications of chromosome material, the DNA value of the 
species should be similar to that of the typical, diploid species. Precisely 
this mode of origin is indicated for the pentatomid Thyanta calceata 
whose chromosomes are double in number and markedly smaller than 
those of congeneric species, while its DNA value remains the same as 
theirs (SCHRADER and HucHEs-ScHRADER 1956). In the hope that DNA 
values among the diaspine coccids might similarly contribute to an 
understanding of the evolutionary origin of the exceptional chromosome 
complement of Pseudaulacaspis pentagona, the measurements reported 
below were made. 


Materials and methods 


The material for this study was collected, dissected and fixed by Prof. SPENCER 
W. Brown of the University of California, then at the Imperial College of Tropical 
Agriculture, St. Augustine, Trinidad, B.W.I., to whom grateful acknowledgment 
is made. It comprises adult females and immature males of 2 species of diaspines: 
(1) Pseudaulacaspis pentagona (Tarciont1), from a laboratory stock cultured on 
potato tubers, I.C.T.A., Trinidad; and (2) Chrysomphalus ficus ASHMEAD, from a 
field infestation of Citrus, I.C.T.A., Trinidad. 

Carnoy’s fixatives were used — both the chloroform-absolute alcohol-acetic 
acid (4:3:1) and absolute alcohol-acetic (3:1) mixtures; shipment was made in 
85% alcohol. Aceto-orcein squashes were successful after either fixative; squashes 
of male material were improved by pre-treatment in 45% acetic acid. The material 
used for photometry was fixed in the alcohol-acetic mixture, embedded in paraffin, 
sectioned at thicknesses appropriate to the size of the nuclei to be measured and 
stained by the Feulgen reaction as standardized by StowELL. Sections of corre- 
sponding stages of each species were mounted together on the same slide; each 
slide also carried closely adjacent sections of frog liver to serve as a standard for 
evaluating any accidental differences in the intensity of the Feulgen reaction 
among the different slides used. Hydrolysis in 1 N HCl for 10 minutes gave opti- 
mum staining in both species. The cytophotometric determinations of the relative 
amount of DNA-Feulgen in individual nuclei were made with the apparatus and 
methods previously described (ANSLEY 1954). 

In both these coccids somatic polyploidy characterizes many tissues, and may 
be expected to vary in degree with the species, as well as with age and sex (O’BRIEN 
1956). While nerve tissue and epidermis remain haploid in the male and diploid 
in the female, to judge by the relatively small number of chromosome counts made 
in the preliminary survey of the material, their small size and low DNA content 
(especially in males) preclude accurate measurement. Spermatids are unsuitable 
for the same reason. Fortunately, in both species the spermatocyte prophase in- 
cludes a growth stage in which the chromosomes become relatively diffuse; these 
nuclei proved suitable for photometry with respect to both size and uniformity of 
chromatin distribution, and were used for the measurements reported here. Early 
blastulae also afford favorable material, and some measurements were made at 
this stage; breeding the animals in the laboratory would be necessary, however, 
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to ensure adequate material of both species at strictly comparable stages. Syn- 
thesis of DNA for the ensuing division is already complete in the spermatocyte pro- 
phase used, and this affords a concentration of the DNA-dye compound sufficient 
to give extinctions well above the minimum requisite for reliable photometric 


measurement. 
DNA measurements 
As was immediately apparent on inspection of Feulgen preparations 
carrying comparable stages of the 2 species, the nuclear content of DNA 
is far greater in the “diploid” Chrysomphalus than in the “‘tetraploid”’ 
Pseudaulacaspis : the nuclei of the latter, alike in epidermis, nerve ganglia, 
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Fig.1. DNA content of spermatocyte nuclei of Pseudaulacaspis pentagona and 
Chrysomphalus ficus. n = number of nuclei measured 





ovary or testis, are uniformly smaller and less intensely stained than 
in the former. The photometric measurements of spermatocyte nuclei 
confirm this conclusion and give an objective measure of the surprising 
disparity between the 2 species. The results are presented in Fig. i, as 
histograms in which the relative amount of DNA in individual nuclei is 
plotted against the number of nuclei measured. Nuclei of the male 
Pseudaulacaspis, with 8 chromosomes, contain slightly less than half 
as much DNA as do corresponding nuclei of Chrysomphalus with 4 
chromosomes. 

It would seem safe to assume, on the basis of the considerable evi- 
dence available from other organisms, that the nuclei measured, well 
advanced as they are in prophase, have already completed the syn- 
thesis of DNA preparatory to the ensuing division. To test the possi- 
bility that the 2 species might differ in this respect, nuclei from early 
male blastulae were compared photometrically. In Chrysomphalus, 
interphase nuclei show the wide range of values characteristic of actively 
dividing cells, with a mean value closely approaching that realized 
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in the spermatocyte nuclei — as is to be expected in a haploid organism. 
In male blastulae of Pseudaulacaspis, interphase nuclei yield extinctions 
too low for reliable measurement, but prophase nuclei are closely simi- 
lar to the spermatocyte prophase in DNA content. It is therefore safe 
to conclude that the spermatocyte nuclei measured are strictly compar- 
able in the 2 species with respect to the stage of the chromosome cycle 
represented; the mean amount of DNA per nucleus at this stage may 
be used as the “DNA value”’ of the species. 

The slightly wider range of the individual values in the Chrysom- 
phalus histogram, as compared with that of Pseudaulacaspis reflects 
small individual differences among the males used. Testes from 3 males 
of each species were used in aggregating the samples of nuclei measured. 
This was necessitated by the small size of the testes and the close packing 
of spermatocyte nuclei; even when sectioned at a thickness only slighter 
greater than the nuclear diameter, each testis yielded but few nuclei that 
were neither cut nor overlapped by others. In the 3 males of Pseud- 
aulacanthus the mean and range of nuclear values were almost identical. 
In Chrysomphalus slight and non-significant individual differences 
among the 3 males used cause the greater spread in the combined data. 


Cytological observations 

The chromosome complements of male Chrysomphalus ficus and male 
Pseudaulacaspis pentagona are shown in Figs. 2 to 9, in camera lucida 
drawings from aceto-orcein squashes of material pre-fixed in chloroform- 
alcohol-acetic. Thus treated, the chromosomes of the 2 species show a 
similar amount of swelling, as compared with Feulgen preparations of 
sectioned material identically fixed. The chromosomes of Pseudaula- 
capsis pentagona have been recorded in sketches and photographs by 
Brown and Bennett (1957); additional figures are included here to 
permit a direct comparison with Chrysomphalus. 

The 4 chromosomes of the haploid set of the male Chrysomphalus vary 
slightly in length. The relatively great length of one member, as fre- 
quently observed in somatic prophases (Fig. 2), apparently reflects a 
differential rate of spiralization since at fully condensed metaphases in 
both soma and germ cells (Fig. 5) it is no longer discernible. The 8 
chromosomes of the male Pseudaulacaspis are also closely gradated in 
size, with the shortest element approximating one half the length of the 
longest. The point of major interest here, in relation to the DNA mea- 
surements, is the relative size of the chromosomes in the 2 species. As 
a comparison of Figs. 2 to 5 with Figs. 6 to 9 demonstrates, the chromo- 
somes of Chrysomphalus greatly exceed those of Pseudaulacaspis in size. 
Both length and diameter are involved; the individual chromosomes of 
Chrysomphalus are both longer and thicker than those of Pseudaula- 








714 Satty Hucues-ScHRADER: 


capsis. While the total mass of the chromosomes of a complement can- 
not be accurately assessed, a ratio of 2 to 1 appears to be a conservative 
estimate. 

Nuclear volumes in the spermatogenic cells of the 2 species aoe a 
similar relationship. The mean nuclear diameter (— based on the average 
of maximum and minimum diameters of each nucleus —) in the sper- 
matocyte poner: used in the DNA determinations is 3.50 4 + 0.05 








Figs. 2—9. Chromosome complements of male Chrysomphalus ficus (Fig3.2—5), and Pseud- 

t (Figs. 6—9). Fig. 2: Late somatic prophase, embryonic ganglion. 

Fig. 3: End t to end association of chromosomes in somatic prophase. Fig. 4: Late prophase, 

spermatocyte. Fig. 5: Spermatocyte metaphase. Fig. 6: Chain alignment of chromosomes 

in somatic prophase. Figs. 7 and 8: Similar alignment in spermatocyte prophase. Fig. 9: 
Spermatocyte metaphase 





n = 45) in Chrysomphalus; in Pseudaulacaspis it is 2.87 u + 0.05 
th = 42). Mean nuclear volumes, calculated from mean diameters, are 
thus 22.44 v3 in Chrysomphalus as compared with 12.37 u® in Pseud- 
aulacaspis; the ratio in volume is 1.8 to 1.0. The ratio in DNA content, 
measured, in the same nuclei, is 2.2 to 1.0 (Fig. 1). Thus, chromosome 
size, nuclear volume, and the relative amount of DNA per nucleus in 
Pseudaulacaspis are approximately only one-half the corresponding 
values in Chrysomphalus, while its chromosome number is precisely 
doubled. 

The course of spermatogenesis is identical in the 2 species, and its 
main outlines have been traced by Brown and BEnnettT (loc. cit.). 
Stabilization of meiosis in the haploid status is achieved, as in iceryine 
coccids (SCHRADER and HuauHsEs-ScHRADER 1926), by its reduction to a 
single equational division. The prolongation of prophase and super- 
condensation of chromosomes at metaphase in this division are clearly 
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meiotic relics. Of special interest is the course of spermioteleosis. As 
indicated by Browns and BENNeETTs diagram (loc. cit., Fig. 4) of the 
spermatid of Pseudaulacaspis, and as I have observed in both species 
here considered, the entire nucleus elongates to form the thread-like 
chromatinic core of the non-flagellate sperm. This is similar to the 
process found in lecanoid coccids (HuGHES-ScHRADER, unpublished) 
and differs markedly from that of the Margaroidae (HUGHES-SCHRADER 
1946 and 1955). 

An end to end association of all the chromosomes of the comple- 
ment during prophase is of frequent occurrence in diaspines (BRown, 
pers. com.). I find it characteristic of somatic and germ line mitoses in 
males of both Chrysomphalus (Fig. 3) and Pseudaulacaspis (Figs. 6, 7 
and 8), and I have observed it also in somatic mitoses in female embryos 
of both species. Unfortunately it could not be determined whether the 
alignment of the individual chromosomes occurs at random or whether 
a sequence, either regular or preferential, obtains in the chain formation. 

No detailed study of the chromosome cycle in females of either species 
was made. I had, however, the pleasure of observing the process of 
elimination of one chromosome set in cleavage divisions of the male- deter- 
mined egg of Pseudaulacaspis pentagona, as described by Brown and 
BrnnettT. Only a few stages in the elimination process in eggs of Chry- 
somphalus are represented in my material. But the heteropycnosis of 
one chromosome set at the prophase prior to its elimination, briefly 
noted by Brown and BENNETT, was evident in several figures. It is to 
be hoped that this interesting modification of the elimination process 
as found in Pseudaulacaspis pentagona will receive critical cytological 
study in the future. 

Discussion 

The questions posed in the present study have been discussed in the 
introduction; here only the application of the findings need by con- 
sidered. The results show numerical tetraploidy to be associated, in Pseud- 
aulacaspis pentagona, with a diminution in chromosome size and in DNA 
value. While the chromosome number is precisely double that basic for 
the group, the relative amount of DNA per nucleus, as cytophotometri- 
cally determined in male germ cells, is reduced to half that character- 
istic of a typical diploid species. Diminution in total chromosomal mass 
of the complement is roughly proportional to that in DNA value. The 
situation is thus fundamentally similar to that presented by the hemi- 
pteran genus Thyanta, whose DNA value is only one-half that charac- 
teristic of the majority of its Tribe, while it retains in several species 
the tribal complement of its chromosomes. Completing the parallel, 
one species of the genus, T’hyanta calceata, has doubled the number of 
chromosomes while retaining the generic DNA value (ScHRADER and 
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HuauHEs-ScHRADER 1956; HuGurs-ScHRADER and ScHRADER 1956). 
When the DNA values of related species, uniform in chromosome com- 
plement, represent multiples of a basic amount, differential polyteny of 
the chromosomes is indicated. The rationale of this interpretation has 
been discussed in the papers just cited; it involves the basic assumption 
that synthesis of DNA is limited, in the generality of cases, to the repli- 
cation of the constituent strands composing the chromosome. On this 
basis there must thus have occurred, in Pseudaulacaspis pentagona, 
2 downward shifts in the level of polyteny of the individual chromo- 
somes. In view of the flair for evolutionary experimentation apparent 
in coccid chromosomal systems, it should occasion no surprise that 
Pseudaulacaspis has in this respect equalled the record of the Penta- 
tomini. : 
How the doubling of the chromosome number in Pseudaulacaspis 
pentagona was brought about is unknown. That it originated — not in 
the duplication of an ancestral quota of whole chromosomes — but 
through chromatid autonomy seems probable in view of the prevalence 
of this phenomenon as a temporary phase in the chromosome cycles of 
coccids. Chromatid autonomy would in itself achieve one downward 
shift in the level of polyteny. On either hypothesis of origin, the DNA 
data correlated with chromosome number and size show the doubling 
of chromosome number to have been associated with a double reduction 
in polyteny. 

The evolutionary sequence of the shifts in polyteny and in ploidy is 
also unknown. Either type of change might have adaptive value in 
compensating maladjustments of cellular processes induced by the other. 
The descrease in chromosome size at higher levels of ploidy, observed 
in many polyploid series of both plant and animal species, is pertinent 
here, since a good agreement between chromosome size and the DNA 
value of the species characterizes all cases thus far analysed in which 
related karyotypes differ in polyteny. It thus seems possible that poly- 
ploidization and differential polyteny have frequently been associated 
in evolution. The question may be explored in part at least through the 
correlation of DNA values and chromosomal cytology in polyploid series. 

Comparison of diaspine with lecanoid cytology is of special interest 
with reference to the evolutionary origin of male haploidy in coccids 
discussed in the introduction. Certain features of diaspines are clearly 
‘part of their more remote cytological heritage and have no direct bear- 
ing on their lecanoid affinities. Such, for example, is the end to end 
association of chromosomes in prophase which is widely prevalent in 
the primitive Margaroidae as well as in Diaspidoidea. Similarly the for- 
mation of multinucleate spermatids — binucleate in haploid, quadri- 
nucleate in diploid, males — is characteristic of all 3 sections of the 








Differential polyteny and polyploidy in diaspine coccids 717 


Coccoidea. Definite lecanoid affinity, on the other hand, is shown in 
the mode of spermioteleosis. Diaspines, while producing a filiform, non- 
flagellated sperm of the general coccid type, do so in the lecanoid, not the 
margaroid, manner. Another strong link with lecanoids is the parti- 
cipation of the polar bodies of the egg in embryological development. 
In both groups the polar bodies or their derivatives unite with a clea- 
vage nucleus or nuclei to produce a polyploid sector of the embryo 
(ScHRADER 1923; Brown and Bennett 1957). (Parenthetically, the 
developmental fate of the polyploid sector’ in the diaspid embryo will 
be of special interest for in these cells alone is the zygotic complement, 
including paternally derived chromosomes, perpetuated.) The joint 
possession of so uniquely specialized a feature bespeaks its direct trans- 
mission in the derivation of diaspidoid from lecanoid stock. But it is 
in the unique mode of haploidization of the male, discovered by BRowN 
and BENNETT, in diaspines, that this lecanoid derivation appears most 
clearly expressed. Origin of male haploidy through progressive incapa- 
citation and final loss of one set of chromosomes in the male line, clearly 
underway in lecanoids, is realized in the diaspine scales. Analysis of 
the sex determining system of the lecanoids along the lines indicated 
by Brown and BENNETT promises further elucidation of the relation- 
ships here involved. 
Summary 

1. Male germ cells of Pseudaulacaspis pentagona (TaRG.), an excep- 
tional species of the coccid subfamily Diaspinae, contain only approxi- 
mately half as much DNA (measured by Feulgen cytophotometry) as 
do those of Chrysomphalus ficus AsH. — a typical representative of the 
group. 

2. Reversing this relationship, the chromosomes of P. pentagona 
number 16 in the female, 8 in the male — while C. ficus has the basic 
complement of the subfamily, numbering 8 in the female, 4 in the male 
(Brown and BEnnettT 1957). 

3. The total mass of the chromosomes in the 2 complements is 
roughly proportional to the DNA values. It is concluded that 2 downward 
shifts in the level of chromosomal polyteny have been associated with 
the doubling of the chromosome number in Pseudaulacaspis pentagona. 

4, The cytology of the diaspines is discussed in relation to the evo- 
lutionary origin of male haploidy in coccids. 
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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie, Abt. H. Baurer, Wilhelmshaven 


ZUR KARYOLOGIE DER HYDRACHNELLEN (ACARINA)* 


Von 
H.-G. Key 


Mit 42 Textabbildungen 
(Eingegangen am 3. Marz 1957) 


SoKkoLov (1954) hat kiirzlich unsere Kenntnisse von der Karyologie 
der Acarina durch die Neubeschreibung der Chromosomen einer Reihe 
von Arten wesentlich erweitert. Genauere Untersuchungen des Meiose- 
verlaufs sind dagegen seit den Arbeiten tiber die Spermatogenese von 
Gamasiden (SoKoLov 1934) und Argas columbarum (OPPERMANN 1935), 
sowie tiber die Oogenese der arrhenotoken Arten Pediculoides ventricosus 
(PAravu 1936) und Pediculopsis graminum (CooPER 1939) nicht mehr unter- 
nommen worden. Dem Chromosomen-Verhalten in den mannlichen 
Keimzellen trombidiformer Milben ist bisher -— abgesehen von der ha- 
ploiden Spermatogenese bei T'etranychus bimaculatus (SCHRADER 1923) — 
noch keine Beachtung geschenkt worden. Um hier einen Einblick zu 
gewinnen, wurden nach einigen Stichproben innerhalb der systematisch 
sehr reichhaltigen Unterordnung der T'rombidiformes aus der Gruppe der 
Hydrachnellen zwei Objekte gewahlt, die fiir die Chromosomen- Analyse 
brauchbar sind. Die vorliegenden Untersuchungen iiber Eylais setosa 
und Hydrodroma despiciens befassen sich in erster Linie mit den Paarungs- 
verhaltnissen und den kinetischen Eigenschaften der Chromosomen in 
der Spermatogenese?. 

Eylais setosa und Hydrodroma despiciens sind haufige Bewohner 
eutropher Kleingewiasser. Eine Unterscheidung der Geschlechter ist 
auBerlich nicht méglich. Zur Priparation wurden die Tiere zunachst auf 
FlieBpapier getrocknet, dann in eine Schale mit Alkohol-Eisessig (3:1) 
gesetzt und mit Pripariernadeln von Riicken her gedffnet. Nach halb- 
stiindiger Fixierung konnten die Hoden bzw. das Ovar von den anhaften- 
den Organen befreit und in kleinen Portionen unter Zusatz von Karmin- 
essigsiure oder Orceinessigsiure auf dem Objekttrager gequetscht werden. 

Zur Fragmentierung der Chromosomen wurde Eylais setosa mit einer 
Réntgendosis von 2000 r (60 kV, 10 mA, 1,5 mm Al, 10,5 em Abstand) 
bestrahlt; nach 36 Std wurden die Hoden pripariert. 





*Herrn Prof. Dr. W. E. ANKEL zum 60. Geburtstag gewidmet. 

1Herrn Prof. Dr. H. Bauer danke ich fiir seine vielseitigen Anregungen. Herr 
Dr. K. O. Virts, Wilhelmshaven, hat mir bei der Bestimmung von Fylais setosa 
und durch die Uberlassung der schwer zuginglichen Arbeit von SoKoLov (1954) 
in dankenswerter Weise geholfen. 
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Befunde 
1. Eylais setosa 

Eylais setosa hat 2n = 4 Chromosomen (SoKo.Lov 1954)!. Der mitoti- 
sche Chromosomenzyklus in den Spermatogonien beginnt mit charak- 
teristischen Prophasestadien. Die 4 Chromosomen werden als lange, stark 
verschlungene Faden sichtbar, die deutliche Anzeichen einer Spiral- 
struktur tragen (Abb. 1). Bereits vor der Metaphase erlangen sie als 
groBe, leicht gekriimmte Stabchen eine ungewohnlich starke Farbbarkeit 
(Abb. 2). Ein gleichartiges Stadium konnte auch bei Oogonienteilungen 
beobachtet werden. Abb. 3 zeigt die Metaphasechromosomen in drei 
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Abb. 1—5. Eylais setosa, Spermatogonienmitose. J friihe, 2 spite Prophase. 3 Metaphasen 


mit verschiedenen Chromosomen-Anordnungen. 4 Metaphase, Seitenansicht. 5 Anaphase. 
Karmin-Essigséure 


haufig vorkommenden Anordnungen. Wahrend der Anaphase (Abb. 5) 
behalten die Chromosomen ihre Einstellung senkrecht zur Spindelachse 
bei. Aus diesem Grunde ist eine Identifizierung einzelner Elemente bei 
Seitenansicht der Metaphase wie der Anaphase nur dann méglich, wenn 
die Chromosomen parallel nebeneinander liegen (wie Abb. 3b) und mit 
ihren Langsachsen auf den Beobachter gerichtet sind. Ein solches Ver- 
halten setzt voraus, daB die ganze Breitseite der Chromosomen als 
Spindelansatz funktioniert, also holokinetische Eigenschaften vorliegen. 
Diese Annahme, deren experimenteller Beweis unten folgt, findet eine 
Stiitze in der fehlenden morphologischen Gliederung der Metaphase- 
chromosomen. 

Die frihen Prophasestadien der Meiose sind einer Analyse nicht zu- 
ganglich. Einzelheiten tiber den primaren Konjugationsvorgang sind 
deshalb nicht bekannt und die Beschreibung der Prophase beginnt mit 
einem Stadium, in dem schon eine weitgehende Verkiirzung der Chromo- 


1 Fir Hylais hamata Koen. wurde ebenfalls 2n = 4 gefunden. Aus der Gattung 
Eylais sind ferner die Chromosomenzahlen von Hylais rimosa (2n = 4) und Eylais 
mutila (n = 3) durch SoxoLov (1954) mitgeteilt worden. 
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Abb. 6—17, Eylais setosa, Spermatogenese. 6—9 Prophase. 10 Metaphase I, Seitenansicht. 
11 Metaphase I, Polansicht. 12,13 Lokalisierung der Paarung auf ein terminales Chromo- 
somensegment, 14 Anaphase I. 15 Telophase I. 16 Interphase. 17 Telophase II. 
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somen eingetreten ist. Im Spermatocytenkern (Abb. 6) lassen sich dann 
zwei verschieden groBe Bivalente unterscheiden, deren Paarungselemente 
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zwar lose umeinandergewunden, aber ohne sichtbaren strukturellen Zu- 
sammenhang sind'. Die Eigentiimlichkeit dieses Paarungszustandes 
wird in den folgenden Entwicklungsphasen noch deutlicher (Abb. 7, 8). 
Die weitgehend gestreckten Homologen liegen ungefihr im Abstand 
einer Chromatidenbreite parallel nebeneinander ‘und berihren sich in 
keinem Punkt. In der spiten Prophase tritt oft ein auffallendes Aus- 
einanderweichen der homologen Chromosomenenden ein (Abb. 8, 9), bis 
zur Metaphase I ist die streng parallele Anordnung jedoch wieder her- 
gestellt (Abb. 10, 11). Auf dieses Stadium folgt die Anaphase nicht un- 
mittelbar. Zuvor wird die iiber die ganze Linge der Bivalente sich 


ea 


(7) 


Abb. 18—20. Kylais setosa, Oogenese. 18 Pachytin. 19, 20 Diplotanstadien. 
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erstreckende Parallelpaarung auf ein kleines terminal liegendes Stiick 
beschrinkt (Abb. 12); dabei stellen sich die ungepaarten Abschnitte der 
Homologen in Richtung der Spindelachse ein (Abb. 13). Die Spindel- 
fasern greifen nun nicht wie bei der Mitose lateral, sondern an den 
Chromosomenenden an, die gegen die Pole gerichtet sind. Noch waihrend 
der Anaphase sind die abgewinkelten Paarungssegmente deutlich zu 
erkennen (Abb. 14). Die Lingsspaltung der Chromosomen, die in der 
Prophase voriibergehnd sichtbar wird, tritt erst in der Telophase wieder 
zum Vorschein (Abb. 15). 

In der Interphase zur 2. Reifeteilung zeigen die Chromosomen meist 
eine spiralige Auflockerung (Abb. 16). Sie scheinen sich bei der Ana- 
phase II (Abb. 17), ihrer holokinetischen Eigenschaften entsprechend, 
wiederum senkrecht zur Spindelachse einzustellen. 

Im weiblichen Geschlecht scheint die Chromosomenpaarung vollig 
anders zu verlaufen. Leider sind nur wenige Stadien aus der Prophase 
der Oogenese der Beobachtung zuginglich. Im Pachytiin (Abb. 18) sind 
die Chromosomen nur schwach farbbar und von bemerkenswert glatter 
Oberflichenstruktur. Der Chromatidenverlauf in den Diplotin-Chromo- 
somen 1é8t das Vorkommen von Chiasmen vermuten (Abb. 19, 20). 


1 Die Méglichkeit eines engeren Kontaktes zwischen den Homologen in friiheren 
Stadien besteht zwar, sie ist aber nicht nachzuweisen. 
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2. Hydrodroma despiciens 

Der Chromosomensatz dieser Art betrigt 2n = 6 (Abb. 21) (SokoLov 
1954). Die Metaphasechromosomen sind kleiner als die von Lylais 
setosa; der Verlauf der Anaphasen ist gleichartig, so daB auch fiir diese 
Art holokinetische Chromosomen zu vermuten sind. 

Ein Charakteristikum der meiotischen Prophase von Hydrodroma ist 
das verschiedenartige Paarungsverhalteri der 3 Homologenpaare, die auf 
den Abbildungen mit a, bo ; 

b und c bezeichnet sind. xy a 

Die Beschreibung be- ' i) hed ( ~ BS 5 
ginnt mit mittleren Pro- ~ g Bi : y 
phasestadien, dafriihere Bes F 33 cad 





nicht analysierbar sind. isn 2 

Die beiden Chromo- a i fF 
somen des Bivalents a Fy % + : 3. 
sind in dem friihesten 2 ia = ba 





sicher datierbaren Sta- 
dium (Abb. 22) iiber 2/, 4 b 
ihrer Linge eng umein- K Ne ¢ 
andergedreht, spiiter er- XS 
scheinen sie als Kreuz- 








Bivalent (Abb. 23, 25, % %™c 29 30 Ey 
26). Die Frage, ob hier- at e 

bei eine chiasmatische ‘ i 

Verbindung der Homo- ge .) Q 4 

logen vorliegen kénnte, ¥ ‘ 5p 
wird durch die Paa- a gm % ¥ 
rungskonfigurationen in 41, 9135, Hydrodroma despiciens, Spermatog 
Abb. 24 und 25 vernei- 21 Spermatogonien-Metaphase. 22—30 Meiotiache Pro- 





. cs phase. 31 Metaphase I, 32, 33 Anaphasische Trennung 
nend entschieden. Wire der c-Chromosomen. 34 Telophase I. 35 Telophase ITI. 


in diesen Fallen ein Orcein-Essigsdure 
Chiasma vorhanden, so 
miBten die Chromosomen aus Chromatiden verschiedener Linge bestehen ; 
da diese Méglichkeit indiskutabel ist, bleibt als Deutung fiir diese Struktur 
nur eine lokale Verklebung nicht-homologer Chromosomenabschnitte. 
Die Abb. 23—29 sind keine Aneinanderreihung fortlaufender Pro- 
phasestadien, sondern zeigen lediglich verschiedene Paarungsmdéglich- 
keiten in zeitlich nicht sicher festlegbaren Phasen. Es ist durchaus denk- 
bar, daB die primar homologe Stiicke vereinigende Verklebungsstelle in 
Bivalent a im Laufe der Prophase an den Chromosomen entlang rutscht 
und dabei laufend andere nicht-homologe Teile miteinander verbindet. 
Unter diesen Umstiinden miBte das Stadium Abb. 24 auf dasjenige der 
Abb. 27 und 29 folgen. 
Chromosoma. Bd. 8 49 
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Beispiele von Prophasestadien, in denen die Verklebungsstelle inner- 
halb der Bivalents a fehlt, enthalten die Abb. 27—29. Offenbar ist hier 
eine frihzeitige Lésung des Paarungskontaktes eingetreten. Von dieser 
Phase ab gleichen sich die Bivalente a und b in ihrem Verhalten. Letz- 
teres ist waihrend der Prophase stets auf Distanz gepaart, wobei sowohl] 
distale (Abb. 23, 28) als auch mediane (Abb. 25) Chromosomenregionen 
einander genahert werden. Friihzeitig macht sich eine Tendenz zur 
terminalen Anordnung bemerkbar (Abb. 24, 26, 27, 29), wobei auch 
Verklebungen der Chromosomenenden auftreten (Abb. 26). In der spiten 
Prophase (Abb 30) sind die Bivalente a und b nicht mehr voneinander 
zu unterscheiden. In welcher Weise die Homologen in diesem stark kon- 
trahierten Zustand zueinander orientiert sind, ist nicht klar zu erkennen. 
Die frihzeitige Neigung zum terminalen Kontakt macht es wahrschein- 
lich, daB die Chromosomen in der Metaphase I mit den Enden aneinan- 
anderhingen. Der Paarungsspalt, der beim Ubergang zur Metaphase I 
verschwindet (Abb. 30), tritt wieder auf, wenn die Einordnung in die 
Metaphaseplatte abgeschlossen ist (Abb. 31). 

Im Gegensatz zu den Elementen der Bivalente a und b zeigen die 
mit c bezeichneten beiden Chromosomen wahrend der Prophase keine 
Tendenz zur Paarung (Abb. 22—29). Erst kurz vor der Metaphase 
nehmen sie in bereits stark kontrahiertem Zustand miteinander Kontakt 
auf (Abb. 30) und reihen sich der Metaphaseplatte als etwas schlankeres, 
seinem Bau nach aber offenbar gleichwertiges Bivalent ein (Abb. 31). 
Bezeichnend ist, daB die Trennung dieses Chromosomen-Paares nicht 
gemeinsam mit den a- und b-Chromosomen erfolgt, sondern friiher 
(Abb. 32, 33). Ehe die Anaphase der beiden iibrigen Bivalente beginnt, 
haben die c-Chromosomen die Spindelpole schon erreicht. Hieraus er- 
gibt sich die charakteristische Anordnung der Telophasechromosomen 
(Abb. 34). 

Bei der 2. Reifeteilung (Abb. 35) wandern alle Chromosomen gleich- 
zeitig. 

3. Das Teilungsverhalten von Chromosomen-F ragmenten 

Um gesicherte Beweise fiir den holokinetischen Bau der Hydrach- 
nellen-Chromosomen finden zu kénnen, wurde bei Lylais setosa nach dem 
Vorbild von HucHes-ScuraDeEr und Ris (1941) mit Hilfe von Réntgen- 
strahlen Chromosomenbriiche induziert und das Verhalten der Frag- 
mente in den Geschlechtszellen untersucht'. Da die Merkmale des 
diffusen Spindelansatzes innerhalb des mitotischen Chromosomenzyklus 
am charakteristischsten in Erscheinung treten, richtete sich das Haupt- 
interesse auf die Spermatogonien-Teilungen. 


1 Hydrodroma despiciens erwies sich aus verschiedenen Griinden (Zahl und GréBe 
der Chromosomen, ,,stickiness‘‘-Erscheinungen) fiir diese Versuche als ungeeignet. 
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In allen Praparaten enthalt die Mehrzahi der in Polansicht liegenden 
Metaphasestadien Chromosomen-Mutationen. Die Zahl der Fragmente 
ist nicht immer sicher festzustellen, besonders dann nicht, wenn sie 
iiber 10 liegt. In Kernen mit nahezu gleicher Bruchhaufigkeit ist die 
Gr6éBe der Fragmente sehr unterschiedlich. Man findet Metaphasen mit 
Elementen ungefihr gleicher GréBe (Abb. 37) und solche, die viele kleine 
Bruchstiicke und offenbar auch unversehrte Chromosomen enthalten 
(Abb. 36). Von besonderer Wichtigkeit fiir die Beweisfiihrung ist der 
Nachweis der ungestérten Teilungsfaihigkeit der Fragmente wahrend der 
Anaphasen. Da es bei Seitenansicht der Anaphasen unmédglich ist, 
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Abb. 36—42. Eylais setosa. Réntgeninduzierte ies: Sell Ree in der Sper- 

matogenese. 36 Spermatogonien-Metaphase mit zahlreichen kleinen Fragmenten. 37, 38, 

39 Spermatogonien-Schwesterplatten mit gleichen Bruchverhdltnissen. 40 Diplotén mit 

einem Bruch. 41 Gestérte Metaphase I mit einem Bruch. 42 Telophase II mit zwei Briichen. 
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einzelne Chromosomen zu identifizieren, miissen sich die Beobachtungen 
hiertiber auf die Feststellung beschrinken, daB niemals auch nur die 
geringste Teilungsverzégerung einzelner Elemente eintritt. Aus diesem 
Grunde ist zu erwarten, daB als Folge ungestérter Mitosen Tochter- 
platten mit gleichen Mutationen auftreten. Die Abb. 37—39 zeigen je- 
weils 2 Metaphasen, in denen Zahl und Gestalt der Elemente iiberein- 
stimmen. 

Fir die Prophaseentwicklung der Spermatocyten bedeuten Chromo- 
somenbriiche im allgemeinen keine Stérung; die Fragmente behalten ihre 
Paarungsposition bei (Abb. 40). Bemerkenswert ist, daB Anaphasen I 
mit Fragmenten nie vorkommen. Der Grund hierfiir ist in zahlreichen, 
im Stadium der Metaphase degenerierenden Spermatocyten zu suchen. 
In diesem Stadium entfernen sich die Fragmente von den iibrigen Chro- 
mosomen (Abb. 41) und die Entwicklung kommt aus unbekannten Griin- 
den zum Stillstand. Auf die 2. Reifeteilung wirken sich innerhalb der 
Interphase eingetretene Briiche nicht stérend aus; ein Zeichen dafiir, 
daB sich die Chromosomen dort ebenso verhalten, wie bei der Mitose 
(Abb. 42). 

Diskussion 

Die Meiose der Hydrachnellen Eylais und Hydrodroma ist charakte- 
risiert durch die ungewohnliche Art der Chromosomenpaarung in den 
Spermatocyten. Den Typ eines mit cytologischen Methoden einwandfrei 

49* 
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erkennbaren achiasmatischen Meioseverlaufs bietet EH ylais setosa. Der Be- 
fund, daB die homologen Chromosomen innerhalb der 2. Halfte der 
Prophase bis zur Anaphase I durch einen breiten Zwischenraum von- 
einander getrennt sind und sich an keiner Stelle beriihren, ist beweisend 
fiir das Fehlen eines crossing-over-Mechanismus. Somit liegen die Ver- 
hiltnisse bei Hylais setosa giinstiger als bei vielen anderen Beispielen 
achiasmatischer Meiosen, in denen voriibergehende Kontakte zwischen 
den Homologen wihrend der Prophase oder der Metaphase I die Deutung 
des chromosomalen Geschehens unsicher machen!. Die Zweifel, die tiber 
den achiasmatischen Bau eines der 3 Bivalente von, Hydrodroma be- 
stehen kénnten, lassen sich relativ einfach beseitigen. Schon aus der 
Lage des Pseudochiasmas, der Orientierung der Homologen zueinander 
und dem Verschwinden jeglicher Verbindungsstrukturen zwischen diesen 
in der spaten Prophase ist zu ersehen, daB es sich hierbei nur um eine 
lokale Verkiebung handeln kann. AuB8erdem ist ein kombiniertes Auf- 
treten chiasmatischer und achiasmatischer Bivalente wenig wahrschein- 
lich. Der ‘einzige derartige Fall, welcher bisher beschrieben wurde, die 
Mantide Choeradodis rhombicollis (HUGHES-SCHRADER, 1943), ist in seiner 
Ausdeutung nicht restlos befriedigend. 

In diesem Zusammenhang ist die bei Hydrodroma vorkommende 
Chromosomenpaarung in nicht-homologen Regionen bemerkenswert. 
Diese Erscheinung tritt nicht nur zwischen den miteinander verklebten 
Homologen auf, sondern ist auch bei Bivalent b wiederholt zu beob- 
achten. Da hierbei die unter normalen Umstanden auf die Vereinigung 
homologer Teile abgestimmten Paarungskrafte nicht wirksam sein kén- 
nen, ist es denkbar, daB die iiber das ganze Chromosom verteilten Spindel- 
ansatzpunkte miteinander in Beziehung treten, wobei die Voraussetzung 
zu machen ist, daB diese sich untereinander genauso verhalten wie 
homologe Loci. Dariiber kann man sich aber, wie auch iiber die Ent- 
stehungsweise der holokinetischen Chromosomen, noch keine rechte Vor- 
stellung machen. 

Eine vermittelnde Stellung zwischen monokinetischen und _ holokinetischen 
Chromosomen nehmen vielleicht die bei bestimmten Grasern vorkommenden Chro- 
mosomen ein, die ein zweites funktionsfahiges Kinetochor aufweisen (RHOADES und 
VILKOMERSON 1942; PRAKKEN und Minrzine 1942; OsTERGREN und PRAKKEN, 
1946; VILKOMERSON 1950). ScHRADER (1947) halt es fiir méglich, daB dieses zu- 
satzliche Kinetochor ein abgetrennter und verlagerter Teil des primaren Kinetochor 
ist. Die Wahrscheinlichkeit, da8 diffuse Kinetochoren durch Aufteilung lokali- 
sierter entstehen, ist jedoch gering. 

Die geringe Bedeutung einer reguliren Homologenpaarung in der 
achiasmatischen Meiose von Hydrodroma zeigt sich am deutlichsten am 
Verhalten der c-Chromosomen. DaB es sich bei diesen Elementen um Ge- 


1 Unklarheiten dieser Art bestehen unter anderem bei Lepidopteren und Scor- 
pionen (s. WHITE 1954). 
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schlechtschromosomen handelt, ist vorliufig nicht zu beweisen. Bei den 
bisher untersuchten trombidiformen Acarinen, insgesamt 37 Arten aus 
15 Familien (SoKoLov 1954), konnten jedoch in keinem Falle Ge- 
schlechtschromosomen gefunden werden. 

Bei der Hydrachnellen-Gattung Arrenurus kommen in den Spermatocyten 
einiger Arten bis zu 5 Chromosomenpaare vor, die sich ahnlich verhalten wie die 
c-Chromosomen von Hydrodroma. Es ist durchaus méglich, daB diese Chromosomen 
die xy-Paare eines multiplen Geschlechtschromosomen-Mechanismus darstellen. 
In den Oocyten der betreffenden Arten sind stets die gleichen Chromosomenzahlen 
wie in den Spermatocyten und nur regulér gepaarte Chromosomen vorhanden. 
Dies wiirde darauf hindeuten, daB sich die x-Chromosomen im homogametischen 
Geschlecht genauso verhalten wie die Autosomen!. 

Bei den Ixodiden (SokoLov 1954) und Argasiden (OPPERMANN 1935, SOKOLOV 
1954) ist mannliche Heterogametie festgestellt worden; bei T'yroglyphiden (Soxo- 
LOV 1954) sollen ebenfalls Geschlechtschromosomen vorkommen. 

In ihrem Paarungsverhalten ahneln die c-Chromosomen von Hydro- 
droma den sog. m-(Mikro-)Chromosomen der Coreiden. Bei dieser He- 
teropteren-Familie treten in den Spermatocyten neben den Geschlechts- 
chromosomen meist zwei kleine heterochromatische Elemente auf, die sich 
erst unmittlebar vor der Anaphase I paaren (touch-and-go pairing, 
Witson 1925). Die meisten Parallelen zu Hydrodroma finden sich bei 
Anasa tristis (WILSON 1905), weil dort die m-Chromosomen nicht hetero- 
pyknotisch sind und in der Anaphase I ebenfalls vorauseilen. Uber die 
Funktion der m-Chromosomen ist nichts bekannt. 

Meiosen trombidiformer Milben sind bisher nur aus den Untersuchungen an 
den Oogenesen von Pediculoides (PATAU 1936) und Pediculopsis (CoorER 1939) 
bekannt geworden; sie scheinen von der chiasmatischen Oogenese von Eylais ab- 
zuweichen. Bei Pediculopsis werden im Diplotan zwar chiasmenahnliche Strukturen 
sichtbar, diese verschwinden aber in der Diakinese restlos und die Homologen 
scheinen dann ohne strukturellen Zusammenhang zu sein. Diese Befunde kénnen 
aber, da es sich um Arten mit haploider Parthenogenese handelt, nicht auf andere 
Gruppen der T'rombidiformes iibertragen werden. Bei den Parasitiformes scheinen 
nach SoKoLov (1934) und OpPpERMANN (1935) chiasmatische Spermatogenesen vor- 
zukommen. 

Das fiir Lylais experimentell bewiesene Vorkommen holokinetischer 
Chromosomen scheint nicht auf die Hydrachnellen beschrankt zu sein. 
Huaues-ScuRaDER und Ris (1941) sind durch die Befunde von PAtau 
(1936) und Coopsr (1939) veranlaBt worden, auf die Wahrscheinlichkeit 
des Vorkommens diffuser Kinetochoren bei diesen Arten aufmerksam 
zu machen?. 

Die sehr iibersichtlichen Verhaltnisse bei Eylais setosa gestatten einen 
Einblick in das eigentiimliche Benehmen holokinetischer Chromosomen 


1 Kine eingehende Darstellung der Karyologie der Gattung Arrenurus ist in 
Aussicht genommen. 

2 Nach den Abbildungen von Soko ov (1954) sind fiir die Ixodiden und Ara- 
gasiden lokalisierte Kinetochoren anzunehmen. — 
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wiahrend der Reifeteilungen. ScHRADER (1935) hat bereits darauf hin- 
gewiesen, daB in der Spermatogenese von Protenor das lange x-Chromo- 
som in der aquationellen Phase senkrecht, in der reduktionellen Phase 
dagegen paralle! zur Spindelachse eingestellt ist. Eine derartige Ande- 
rung der kinetischen Eigenschaften ist bei Eylais ebenfalls zu beobachten. 
Die zu Beginn der Metaphase I vollkommen parallel gepaarten und senk- 
recht zur Spindelachse liegenden Chromosomen andern noch vor der 
Anaphase diese Lage. Nach Beschrinkung der Paarung auf eine terminal 
liegende Strecke richten die Homologen ihre ungepaarten Enden gegen 
-die Pole. Diese Enden dienen nunmehr allein dem Spindelansatz. Dieses 
Verhalten entspricht ganz demjenigen telokinetischer Chromosomen. 
Das Ergebnis dieser Umwandlung kinetischer Eigenschaften ist besonders 
eindrucksvoll aus den Bestrahlungsversuchen zu ersehen. Die Chromo- 
somenfragmente benehmen sich wie akinetische Bruchstiicke von dem 
Zeitpunkt an, in dem die Verwandlung von holokinetischen in funk- 
tionell telokinetische Chromosomen eingetreten ist. Die von SCHRADER 
fiir die Aquationsteilung beobachtete typisch holokinetische Verhaltens- 
weise zeigt sich bei Hylais wegen der stark kontrahierten Chromosomen 
weniger aus dem cytologischen Bild, als aus der ungestérten Teilungs- 
fahigkeit der Fragmente. 


Zusammenfassung 

1. Die Hydrachnellen Eylais setosa (2n = 4) und Hydrodroma de- 
spiciens (2n = 6) haben im mannlichen Geschlecht eine achiasmatische 
Meiose. Die Oogenese von Eylais setosa scheint chiasmatisch zu verlaufen. 

2. Bei beiden Arten ist aus dem Chromosomenverhalten wahrend 
der mitotischen Anaphasen auf einen holokinetischen Bau der Chromo- 
somen zu schlieBen. Wahrend der Anaphase I verhalten sich die Chromo- 
somen von Hylais setosa so, als seien sie telokinetisch. 

3. Bei Eylais setosa zeigen rontgeninduzierte Chromosomenfragmente 
eine ungestorte Teilungsfaihigkeit, was als Beweis fiir holokinetische 
Chromosomen zu gelten hat. 
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A. Introduction 


The Acanthocephala are a clearly defined group of dioecious gut 
endoparasites which have been neglected cytologically (cf. Makino 1951). 
The only studies meriting serious consideration both deal with 
Macracanthorhynchus hirudinaceus (MEYER 1927; JoNES and WARD 1950). 
This deficiency in our knowledge results in part from the difficulty 
of obtaining material for study. Members of the phylum have an indirect 

. life cycle involving a wide variety of vertebrate primary hosts but 
infections are not easily accessible. Indeed as far as British species are 
concerned: no Acanthocephala are known to occur in reptiles and the 
only ones recorded in amphibians all belong to the genus Acantho- 
cephalus. The small size of the chromosomes is a second factor which 
has impeded the study of this group. — 


B. Material and technique 


Common toads (Bufo bufo bufo) taken at mating from a local canal were 
heavily infected with Acanthocephalus ranae SHRANK (cf. Gorro and HEWER 1949). 
After pithing the host the parasites were removed from the intestine by dissection 
in Ringer B (DaRLiNGTON and LA Cour 1942 pg. 112). Male and female worms 
were ruptured in acetic orcein and squash preparations prepared of the liberated 


gametes. 
C. Observations 

The female acanthocephalan is unusual in that there is no compact ovary 
in the adult; instead there occurs a series of floating ovaries or ovarian spheres 
which originate by the breakdown of a single ovary during development. The female 
germ cells develop as far as the primary oocyte stage within these spheres. These 
oval cells come to lie at the surface of the sphere. Here they are fertilised, become 
ellipsoidal and are released free into the ligament sacs where they mature (MEYER 
1927, 1933). 

In A. ranae the pre-meiotic oogonial mitoses are too small and in- 
frequent to permit an accurate analysis of the female karyotype. The 
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primary oocytes however become ca. 0.04 mm long and are very con- 
venient for study because: 

1. The ovoplasm is remarkably free of vitelline material. 

2. Hard egg membranes do not develop until after the initiation of 


cleavage, and 
3. The chromosomes although small stain well with acetic-orcein. 


I. The maturation sequence 
Leptotene and zygotene are difficult to analyse because of the small 


size of the nucleus but both appear normal. By pachytene (Fig. 3) 
four bivalents can be distinguished and chiasmata are clearly evident 


* ¥) ae) 
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Figs. 1 and 2. Diplotene nuclei of primary oocytes. Position of sperm nucleus indicated. 
x 3000 
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by diplotene (Figs. 1 and 2). Diakinesis chromosomes are highly con- 
tracted (Figs. 4—6). Dissolution of the nuclear membrane is accom- 
panied by the organisation of a spindle in the long axis of the egg 
(Fig. 7) and orientation is followed by an asynchronous pre-metaphase 
stretch (Figs. 8, 9). Congression follows the stretch (Figs. 10, 23 and 24). 

Of the two first telophase groups the one at the egg pole becomes 
the first polar body (Fig. 11). The other forms the secondary oocyte 
nucleus. The second meiotic division is uneventful cytologically (Figs. 12 
and 13) and it produces a second polar body, in the proximity of the 
first, and a female pronucleus which reforms in a resting condition. 
During the second division the first polar body may also divide. 

The sperm nucleus remains inactive throughout the meiotic sequence. 
With the completion of female meiosis the sperm is organised into a 
pronucleus. This is synchronised with the onset of mitosis in the female 
pronucleus (cf. DARLINGTON 1957). At prophase it is not uncommon 
to find the chromosomes of one of the pronuclei developing within 
two or more independent karyospheres. Towards late prophase the 
pronuclei approach one another and their nuclear membranes disrupt 
simultaneously. The two haploid sets then orientate and congress on 
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Figs. 3—10. All photomicrographs x 1500. 3: Pachytene. 4: Early diakinesis. 5 and 6: Late 
diakineses. 7: Pro-metaphase L. 8: Maximum stretch. 9: Congression of bivalents. 
10: Congression and retraction (cf. Fig. 24). A sperm nucleus is present in all 


the first cleavage spindle (Figs. 14—17). The first cleavage mitosis 
produces two unequal blastomeres, the polar bodies lying at the pole of 
the smaller one (Fig. 18). 


II. The sex chromosome system 


All the chromosomes are metacentric but two distinct karyotypes 
can be distinguished at metaphase of the cleavage mitoses: 
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Figs. 11—18. All photomicrographs x 1500. 11: Telophase I. 12: Late prophase II. 13: Ana- 

phase II. 14: Organisation of pronuclei, male pronucleus (XY) at top pole. 15: Association 

of pro-nuclei. 16: Prometaphase of first cleavage mitosis in an XX cell. Two central 

chromosomes overlapping. 17: Metaphase of first cleavage mitosis in an XY cell (cf. 

Fig. 19). 18: Pro-metaphase of second cleavage mitosis in an XX cell (cf. Fig. 22). Top 

blastomere in prophase. A sperm nucleus is present in Figs. 11—13 and polar bodies are 
present at the top egg pole in Figs. 12—18 


1. Those with four identical chromosome pairs. Three of these have 
submedian centromeres the fourth pair is mediocentric (Figs. 16, 18, 


21 and 22). 
2. Those in which the two mediocentric chromosomes are unequal 


(Figs. 17, 19 and 20). 
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This suggests a heteromorphic XX/XY sex chrorhosome system and 
is supported by the inclusion of an unequal chromosome pair in the rare 
male mitotic plates which I have found (Fig. 25). 

eater 


k 


. 


Figs. 19 and 20. First cleavage metaphase in two XY cells 
Fig. 21. Second cleavage metaphase in an XX cell 
Fig. 22. Second cleavage pro-metaphase in an XX cell. Sex chromosomes shown in line, 
autosomes shown solid. All Figures. x 3000 
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Figs. 23—25. Photomicrographs x 3000. 23: Pre-metaphase stretch. 24: Congressicn and 
recontraction in a primary oocyte. Sperm nucleus at top right of plate (cf. Fig. 12).:25: Mitotic 
metaphase of spermatogonium. X chromosome at six o’clock. Y chromosome at centre of plate 

A similar XY 3, XX 9 system has been described in M. hirudinaceus 
(Jones and Warp 1950). Here the Y is larger than the X and only 
the former element is mediocentric. This contrasts with A. ranae where 
the X is larger than the Y as is usually the case (DARLINGTON 1937). 
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Because of the unusually small size of the spermatocytes it has not 
been possible to obtain precise information on the pairing of the X and 
the Y but a chiasmate relationship seems to be involved. 

In a total of 1,542 parasites recovered from 110 toads the ratio of 
male to female worms was 654:888. In a sex determining mechanism 
dependent on one sex being heterozygous and the other homozygous 
for a whole chromosome fertilisation should produce a 1:1 primary 
sex ratio. The probability of this observed deviation in the sex ratio 
being due to chance is thus far less than 0.001. This difference is highly 
significant and may be explained as a result of differential survival 
following sex-autosome unbalance in the heterogametic sex; this one 
might expect in a parasitic species like A. ranae with the possibility of 
extreme outbreeding (cf. DarLINeToN and MatuHER 1950). 


D. Discussion 
I. Properties of the karyotype 

The chromosomes of A. ranae show three main structural and func- 
tional properties: 

1. Although the centromeres cannot be identified structurally their 
behaviour indicates that they are localised. The chromosomes are often 
bent at the centromeric region during mitotic metaphase, and at ana- 
phase these flexures lead the poleward movement of the chromosomes 
(cf. Lima-DE-Faria 1956). , 

2. Meiosis is chiasmate in both sexes. In the female the chiasmata 
are non-localised in origin with the largest bivalent forming up to three 
chiasmata (Fig. 1). Terminalisation is incomplete. 

3. In primary oocytes orientation is accompanied by a pre-meta- 
phase stretching of the chromosomes. 

A pronounced pre-stretch has now been demonstrated in.a variety 
of animal species (Table 1). OsteRG@REN (1951) has argued that this 
movement occurs in all organisms because the partner centromeres of 
bivalents pull to opposing spindle poles. The extent of pre-stretch on 
the other hand will be variable, depending on the degree of chromosome 
contraction when the bivalents orientate. Where the bivalents have 
a@ low degree of contraction they will offer less resistance to Se 
centromeric pulling and so become attenuated. 

The functional significance of this pronounced pre-stretching has 
attracted little discussion. OsTERGREN (1951) suggested that metaphase 
is an adaptation allowing a longer time for congression. An extension 
of this argument might include pre-stretch as a device for further in- 
creasing this margin of safety during the more complicated congression 
of bivalent chromosomes. Indeed the extent and duration of pre-stretch 
may itself fall within the control of the genotype. Chromosome con- 
traction is known to be genotypically controlled (DaRLINGTON 1939) 
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Table 1. Summary of the recorded instances of pronounced pre-stretching in animal 























bivalents 
Sex 
Reference stu- Species studied Systematic position 
died 
Staiger 1950,.1954 . . | @ Purpura lapillus Mollusca: Prosobranchia 
Huaues-ScuraDeEr 1943, 

LER SE ae ee Various Orthoptera: Manteidae 
Hucues-ScHRaDER 1947 Various Orthoptera: Phasmidae 
SvoMALAINEN 1946 . . Blatia orientalis : j 
Joun and Lewis 1957 . |( ¢ Periplaneta americana \ Orthoptera: Blattidae 
Dire 1966... . .. Tipula lateralis : Re Pes 
Joun1957...... Tipula maxima \ Diptera: Tipulidae 
SmirH 1952 ..... Zopherus haldemani | Coleoptera: Tenebrionidae 
SHARMAN and BARBER 

ROE Ges cece terials 4 3 Various Mammalia: Marsupialia 
MELANDER and KNup- 

SEN PONG «7. . 53s 3 Bos taurus Mammalia: Ungulata 


and Rexs (1955) has shown how heritable variation in chromosome 
behaviour is subject to the action of selection. The suggestion that 
the degree of pre-metaphase stretching may be adaptive finds added 
support from the probable utility of this movement in facilitating the 
disjunction of autosomal and sex multiples (Lewis and JoHN 1957; 
CaLLAN and Jacoss 1957; StaiaeR 1955). 


II. Fertilisation and the pattern of egg maturation 

In animals which are not naturally parthenogenetic the development 
of the egg reaches a critical stage where it is held up until fertilised. 
The time at which inhibition occurs varies in different species; four 
main variants have been described (WiLsoN 1927, NELSEN 1953) in- 
volving an inhibition of: 

1. the onset ‘of meiosis, 

2. the completion of first anaphase, 

3. the completion of second anaphase, 

4. the onset of cleavage. 

This variation in the pattern of maturation has never been ad- 
equately explained. Only the fourth variant can be accounted for cyto- 
logically; the sperm centriole being responsible, either wholly or more 
rarely only in part, for organising the first cleavage spindle (WiLson 1927). 

Presumably the other three variants must be explicable in terms 
of physico-chemical changes associated with sperm entry. Such an 
explanation is necessarily dependent on the resolution of meiosis in 
biochemical terms. In the present state of our knowledge elucidation 
of the first variant is complicated by the fact that we do not know 
what initiates meiosis. DARLINGTON (1947) first suggested that nucleic 
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acid priming might provide the necessary condition of precocity leading 
to meiosis. This suggestion has been supported by a number of workers 
particularly MonTaLENTI et al. (1950) who conclude that a large amount 
of RNA is one of the causes of meiosis. If, as Swirt and KLEINFELD 
(1953) claim, DNA doubling occurs before the onset of meiosis then 
the commencement of meiosis may depend on the availability of those 
precursor molecules, enzymes and co-enzymes involved in such a syn- 
thesis. It is possible that in some species fertilisation may contribute, 
directly or indirectly, to the availability of such molecules. 

As far as the second and third variants are concerned inhibition 
seems to be related to either spindle development or anaphase movement 
since in both cases meiosis is blocked when the spindle is formed or 
forming. DaRLincton and Tuomas (1937) have shown that anaphase 
movement involves the activity of two types of fibres — spindle fibres 
and chromosomal fibres. The chromosomal fibres shorten by con- 
traction while the spindle fibres first swell at the equator and then 
lengthen in their long axis. These two components although independent 
occur simultaneously in species with localised centromeres (Ris 1955). 
The possibility exists then that sperm entry may contribute molecules 
necessary for the formation of these fibres or that its contribution may 
be related causally to the metabolic pathways through which energy 
is made available for movement. 


Summary 

1. A. ranae has eight metacentric mitotic chromosomes. Two of 
these are mediocentric and are sex chromosomes, homozygous (XX) 
in the female and heterozygous (XY) in the male. 

2. Meiosis is chiasmate in both sexes. During the first division of 
the oocyte there is a pronounced pre-stretching of the bivalents. 

3. The extent and duration of the pre-stretch phase may be geno- 
typically controlled, providing an increased time margin for the con- 
gression of the bivalents. 

4. Variations in the pattern of egg maturation may depend on the 
variable contribution of the sperm nucleus in modifying existing physico- 
chemical conditions in the unfertilised egg. In A. ranae, amongst other 
species, this contribution is necessary to initiate egg meiosis. In other 
species it seems to be related to the development and/or the activity 
of the spindle apparatus during meiosis while in still others it is neces- 
sary solely to provide an organiser for the first cleavage spindle. 
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UNTERSUCHUNGEN AM KARYOTYPUS 
VON CHIRONOMUS THUMMI 

I. Mitteilung 
KARTE DER SPEICHELDRUSEN-CHROMOSOMEN VON CHIRONOMUS 
THUMMI THUMMI UND DIE CYTOLOGISCHE DIFFERENZIERUNG DER 

SUBSPEZIES CH. TH. THUMMI UND CH. TH. PIGER 
Von 
H.-G. Keyi 


Mit 12 Textabbildungen und einer Falttafel 
(Hingegangen am 5. Juni 1957) 


Die Dipterenart Chironomus thummi KIEFFER umfaBt nach unseren 
bisherigen Kenntnissen 2 Subspezies, Ch. thummi thummi KIEFFER und 
Ch. thummi piger STRENZKE, die sich durch die Farbung der Imagines und 
Strukturdifferenzen an den Speicheidriisen-Chromosomen voneinander 
unterscheiden (KYL und STRENZKE 1956). Die morphologischen Eigen- 
schaften der Speicheldriisen-Chromosomen von Ch. th. thummi sind be- 
reits durch Bauer (1935) ausfiihrlich beschrieben worden. Nachdem 
von STRENZKE (1957) eine unter Laboratoriumsverhaltnissen anwend- 
bare Zuchtmethode fiir beide Unterarten gefunden worden ist, kénnen 
diese nun auch fiir cytogenetische Arbeiten herangezogen werden}. 
Gegeniiber anderen ziichtbaren Chironomiden-Arten haben beide Unter- 
arten von Ch. thummi den fiir die Chromosomenanalyse bedeutenden 
Vorteil, gewéhnlich inversionsfreie Speicheldriisen-Chromosomen zu 
besitzen?. Bestimmte Einschrankungen fiir das Versuchsprogramm er- 
geben sich aus der Tatsache, da8 die Zuchtsttimme nur unter der Vor- 
aussetzung staindiger Panmixie am Leben erhalten werden kénnen. Aus 
diesem Grund ist eine Herstellung kiinstlich erzeugter Mutationsstamme 
nicht méglich. Um die geplanten Arbeiten verwirklichen zu k6nnen, 
ist eine genaue Kenntnis des Karyotyps erforderlich. Den vorliegenden 
Chromosomenkarten wurde der Chromosomensatz der ziichterisch leichter 
zu handhabenden Unterart Ch. th. thummi zugrunde gelegt. Den Struk- 
turdifferenzen, durch die sich die Speicheldriisen-Chromosomen von 
Ch. th. thummi und Ch. th. piger unterscheiden, ist ein besonderer Ab- 
schnitt gewidmet. 

1 Versuche mit réntgeninduzierten somatischen Mutationen und Gameten- 
mutationen sind in Angriff gnommen. Herrn Prof. Dr. H. Baver danke ich fiir die 

zu diesem Versuchsprogramm und fiir seine stete Unterstiitzung. 

2 Bisher konnten in Freilandpopulationen nur 2mal Inversionen an verschie- 


denen Stellen des I. Speicheldriisen-Chromosoms nachgewiesen werden. Die in 
Zucht befindlichen Staémme sind samtlich inversionsfrei. 
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Methodik 


Eine ausfihrliche Darstellung der Methodik der Massenzucht von 
Ch. thummi ist bei StRENZKE (1957) zu finden. Da die in den Massen- 
kulturen vorhandenen Larven gewohnlich fiir eine Chromosomenanalyse 
wenig brauchbare Speicheldriisen-Chromosomen besitzen, wird das Unter- 
suchungsmaterial in kleinen Schalen von etwa 20 cm Durchmesser auf- 
gezogen, die mit etwa 70 Larven besetzt werden kénnen. Als Futter 
dient Brennesselpulver, das mit der 5fachen Menge in Wasser aufge- 
schwemmten Zellstoffs vermischt wird. Dieses Futtersubstrat darf den 
Boden der Schale nur locker bedecken, die dariiberstehende Wasserschicht 
soll etwa 5cm betragen. Eine gute Durchliiftung des Wassers ist un- 
bedingt erforderlich. Friihestens am 14. Tag nach dem Einsetzen der 
frisch geschlipften Junglarven ist das Vorpuppenstadium erreicht und 
das Material damit zur Praparation geeignet. Meist ist es zweckmaBiger, 
die Schalen am 12. Tag bei + 5°C kalt zu stellen; im Verlauf einer 
Woche entwickeln sich die Larven dann langsam bis zu Vorpuppen weiter. 
Nach dieser Behandlung sind die Scheibenstrukturen besonders klar 
und regelmaBig, auBerdem kénnen die Larven dann in der Kalte bis zu 
3 Wochen ohne wesentliche Verluste aufbewahrt werden. Die Herstellung 
der Chromosomen-Praparate erfolgt nach den Vorschriften von BAUER 
(1945) und BrERMANN (1952). 


Die Querscheibenstrukturen der Speicheldriisen-Chromosomen 
von Ch. th. thummi 


Der Karyotyp von Ch. thummi umfaBt in den Speicheldriisen 4 Chro- 
mosomen. Bei der Unterart Ch. th. thummi besitzen die langen Chromo- 
somen I, II und III median eine Aufblahung; im kurzen IV. Chromosom 
liegt diese an einem Ende. Die eigentiimlich verwaschenen und ver- 
quollenen Scheibenstrukturen an diesen Stellen werden von BAvER (1935) 
als heterochromatisch angesehen. BAUER nimmt an, da die Aufblihun- 
gen die Lage der Kinetochoren anzeigen. Dies ist auch deshalb wahr- 
scheinlich, wei] die mitotischen Metaphasen 1 telokinetisches und 3 me- 
diokinetische Chromosomenpaare enthalten (s. Tafel)!. Bei der Anlage 
der Chromosomenkarten wurde die von BAUER (1935) gewahlte Einteilung 
der Chromosomen und die Abschnittsbezeichnungen beibehalten. Die 


1 Bemerkenswert ist, daB in allen 4 Chromosomen dem heterochromatischen 
Abschnitt in geringem Abstand eine besonders dicke, manchmal kapselartig ge- 
blaihte Doppelscheibe benachbart ist. Diese liegt im I. Chromosom in d3, im 
II. Chromosom in ¢4, im IV. Chromosom in el. Im III. Chromosom (b1) ist diese 
Doppelscheibe durch ihr oftmaliges Auftreten als einheitlicher Block (s. Abb. 10) 
mit Sicherheit als heterochromatisch anzusprechen. Auf Grund dieser Verhaltnisse 
ist es méglich, daB die Kinetochoren nicht in den heterochromatischen Aufblahun- 
gen liegen, sondern in den benachbarten heterochromatischen Doppelscheiben. 
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Bezifferung beginnt stets am distalen Ende des rechten Chromosomen- 
arms}. 

Zur Bestimmung der relativen Abschnittslangen wurden Priaparate 
mit méglichst gleichmaBig gestreckten Chromosomen ausgewahlt; jeder 
Abschnitt wurde an 8 verschiedenen Kernen ausgemessen und der 
Mittelwert bestimmt. Nach Festlegung des endgiiltigen VergréBerungs- 
maBstabes (1:3400) wurden die Querscheiben unter Beachtung még- 
lichst groBer Vollstaéndigkeit in die Abschnitte eingefiigt. Der UmriB 
der Chromosomen ist der typischen Form angepaBt. 

In Tabelle 1 sind die Langen 
der 4 Chromosomen (sémtlich Tabelle 1. Beziehungen zwischen den rela- 


auf die Lange des I. Chromo-  ‘iven Léngen der Speicheldriisen-Chromo- 

: somen und der Zahl der aufgefundenen 
soms bezogen) und die Zahlen der 0, racheiben. In Klammern die Scheiben- 
in jedem Chromosom aufgefun- 2,4 Jon bei Annahme gleicher Verteilung 

















denen Querscheiben angegeben. wie in Chromosom I 

Im allgemeinen wird angenom- ne don Lange Zahl der 
men, daB die Zahl der Quer- pcg Brey gon rneh aufgefundenen 
scheiben proportional der Chro- - 
mosomenlange ist. Die fiir die I 1,0 512 
Chromosomen II, III und IV auf a 0,9 450 (461) 
Grund der Scheibenverteilung im a oe pi (138) 
I. Chromosom errechneten Zahlen Gamase | ae 





(in Klammern) zeigen eine gute 
Ubereinstimmung mit den gefundenen Werten. Die Gesamtzahl von 
1455 identifizierten Scheiben entspricht den Verhaltnissen bei Ch. 
tentans. BEERMANN (1952) hat fiir die Speicheldriisen-Chromosomen 
dieser Art die Gesamtzahl von etwa 1450 erkennbaren Querscheiben 
angegeben. 

Beschreibung der Chromosomen 

In Chromosom I, dem langsten der 4 Speicheldriisen-Chromosomen, 
liegt die heterochromatische Aufblahung submedian, so daB 2 Arme von 
verschiedener Linge vorhanden sind. Als rechter Arm gilt der kiirzere, 
dessen erstes Drittel durch eine markante Einschniirung abgegrenzt ist. 
In den Abschnitten al—a3 ist die Orientierung relativ einfach. Die 
Einschniirung an der Grenze a4/bl wird in a4 durch 3 auffallende 
Doppelscheiben und in bl durch 2 dicke Scheiben umrahmt. 

Eine derartige Einschniirung mit weitgehend iibereinstimmender Querscheiben- 
anordnung ist auch in den Speicheldriisen-Chromosomen anderer Chironomiden- 
arten zu finden. Bei Ch. tentans liegt diese Stelle im II. Chromosom, in den Ab- 
schnitten 4/5 (BEERMANN 1952). Besonders die mit diinnen Scheiben besetzte Mittel- 
zone zeigt bei beiden Arten groBe Ubereinstimmung. 


1 Bei der Anfertigung der Chromosomenkarten und den Abb. 5—12 hat meine 
Frau, Dr. Insz Kry1, entscheidend mitgewirkt. 
50* 
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Die folgenden Abschnitte b2, b3, b4 enthalten als besondere Merk- 
male jeweils 4 kraftige Banden, die zum Teil aus mehreren Elementen 
zusammengesetzt sind. Diese 3 Abschnitte sind gewohnlich auch durch 
die éuBere Kontur des Chromosoms voneinander abgesetzt. Abschnitt cl 
fallt durch seine zahlreichen diinnen schwach fairbbaren Querscheiben 
auf. c2 enthalt 2 Gruppen dicker Scheiben, denen jeweils eine Zone 
dinner Linien voransteht. Auffallende Strukturen folgen erst wieder 
in c4. Dieser Abschnitt grenzt mit einer diinnen, aber gut sichtbaren 
Scheibe an Abschnitt d1, der mit zahlreichen diinnen und einer dicken 
Scheibe besetzt ist. d2 umfaBt den wesentlichen Teil der heterochroma- 
tischen Aufblihung des Chromosoms. Dort lassen sich mindestens 
8 dicke Scheiben identifizieren, die jedoch oft bis zur Unkenntlichkeit 
aufgelockert sind. In Abschnitt d3, der auf den linken Arm des Chromo- 
soms iibergreift, liegt eine sehr auffallende Doppelscheibe, die oft 
kapselartig aufgeblaht ist und im Praparat durch ihre kraftige Farbung 
hervortritt. Die Abschnitte el und e2 bieten in ihrem Wechsel von 
dicken und diinnen Querscheiben wenig eindrucksvolle Merkmale. 
e3 beginnt mit einer markanten Gruppe, in der eine einzelne kraftige 
Bande isoliert zwischen 2 Ansammlungen dicker Scheiben angeordnet 
ist. Diese Gruppierung bietet einen guten Orientierungspunkt auf dem 
linken Chromosomenarm, der auf der Strecke bis zu gl nur wenige 
charakteristische Strukturen aufweist. fl, £2 und f3 enthalten diinne 
Scheiben in groBer Zahl, die im Praparat oft nur als blaB gefarbte Zonen 
erscheinen. f4 besitzt in seiner Mitte eine Ansammlung dicker Scheiben, 
auf die eine strukturarme Strecke bis zur Grenze zu gl folgt. Ab- 
schnitt gl ist fast ausschlieBlich mit dicken Doppelscheiben besetzt. 
In seiner distalen Halfte enthalt er eine Anschwellung (puff), deren Starke 
erhebliche Schwankungen unterworfen ist. Die Grenze g1/g2 wird durch 
eine kleine scharfe Kinschniirung markiert. Der folgende, nur diinne 
Scheiben tragende Teil von g2 ist manchmal in ahnlicher Weise an- 
geschwollen, wie es in g1 der Fall ist. Die Grenze g2/g3 liegt in einer 
kurzen, scheibenarmen Zone. Das linke Ende des I. Chromosoms ist 
im Gegensatz zum rechten nur wenig verdickt. 

Im II. Chromosom liegt die heterochromatische Aufblahung unge- 
fahr in der Mitte, so daB beide Arme gleich lang sind. Vor den Enden 
des Chromosoms befindet sich je eine Einschniirung, deren Scheiben- 
anordnung eine Unterscheidung des rechten und linken Arms leicht 
ermoglichen. Die Einschniirung des rechten Arms liegt in Abschnitt a2; 
an seiner schmalsten Stelle ist eine Doppelscheibe lokalisiert, der distal 
eine weitere Doppelscheibe und proximal 2 dicke Einzelscheiben be- 
nachbart sind. Die Einschniirung vor dem Ende des linken Arms be- 
findet sich an der Grenze e4/f1. In ihrem Bereich liegt nur eine dicke 
Doppelscheibe, und zwar in e4. Weiterhin zeichnet sich die linke End- 
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region durch eine Anhaufung diinner Scheiben an der Grenze f1/f2 aus, 
die in ihrer Gesamtheit als breiter dunkler Streifen erscheinen. 

Die Abschnitte a3 und a4 zeigen wenig hervorstechende Eigentiim- 
lichkeiten. Bemerkenswert sind lediglich dunkelgefirbte Zonen, die 
sich nicht in Einzelstrukturen auflésen lassen. Die Grenze b1/b2 liegt 
zwischen 2 Gruppen dicker Scheiben, die die auffalligsten des rechten 
Arms sind. Bis zur Mitte von b4 ist das Chromosom verbreitert, darauf 
folgt unmittelbar ein kurzes, schmales Stiick, in dem bei einem dicken 
Scheibenpaar die Grenze zu b5 liegt. Abschnitt b 5 schlieBt nach cl ‘zu 
mit einer Doppelscheibe ab, cl und ¢2 enthalten zahlreiche zarte Struk- 
turen und nur wenige dicke Scheiben. Die mediane Aufblahung in c3 
zeigt eine Gruppe von 5 dicken Banden, die nach beiden Seiten durch 
strukturarme Zonen isoliert ist. Dieser Abschnitt erscheint wegen seines 
Heterochromatingehaltes héufig als einheitlich gefirbter Block. Die 
Abschnitte c4, c5 und c6 sind dicht mit diinnen Scheibenstrukturen 
angefillt. Die Grenze c5/c6 liegt in einer hellen scheibenarmen Zone, 
c6 und dl stoBen bei einer dicken Doppelscheibe aneinander. Der rest- 
liche Teil des linken Arms ist durch den haufigen Wechsel zwischen 
Gruppen dicker und diinner Scheiben gut untergliedert. d1 grenzt an d2 
miteinem Doppelscheibenpaar ; in der Mitte von d2 liegt ein breites, blas- 
ses Band. d3 beginnt mit. 3 dicken Scheiben, denen bis zur ersten Hilfte 
von d4 nur diinne Scheiben folgen. In d4 ist das Chromosom leicht 
eingeschniirt; hier liegen, vor der Grenze zu el, 3 Gruppen dicker 
Scheiben. Die Abschnitte e1 und e2 enthalten, neben vielen diinnen, je 
2 Doppelscheiben. e3 beginnt mit einer auffallig groBen Scheibengruppe. 
Die Grenzen e1/e2 und e3/e4 werden durch diinne, aber leicht auffind- 
bare Scheiben markiert. Auf die Abschnitte e4 bis £2 wurde bereits ein- 
gegangen. 

Die heterochromatische Aufblahung ist im IIT. Chromosom gewoéhn- 
lich geringer als in den Chromosomen I und IT; sie liegt submedian. Die 
Abschnittsbezeichnung beginnt am Ende des kiirzeren Arms. Beide 
Enden des III. Chromosoms sind nur wenig verdickt, Einschniirungen 
wie bei den anderen Chromosomen fehlen. Das Erkennen des rechten 
Arms erleichtert eine markante Scheibengruppe, die im Abschnitt a2, 
an der Grenze zu al liegt. Sie enthalt zahlreiche diinne Elemente in 
dichter Folge und erscheint deshalb meist als einheitlicher Block. Hinter 
dieser Stelle, kurz vor der Mitte von a2, folgt eine aus 5 Scheiben zu- 
sammengesetzte Gruppe, die durch eine strukturlose Zone von der 
nachfolgenden Doppelscheibe getrennt ist. In der a3 zugewandten 
Halfte von a2 liegt eine dunkle Zone, in der keine Scheiben analysierbar 
sind und die die auBere Kontur des Chromosoms etwas tiberragt. An 
diesem Ort treten zuweilen Auflockerungen, ahnlich denen in der hete- 
rochromatischen Region, aber erheblich geringeren Mafstabes auf. 
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Dahinter folgt eine dicke Scheibengruppe, mit der Abschnitt a2 abschlieBt. 
a3 enthalt ebenfalls 2 Gruppen dicker Scheiben. Die a4 und a5 umfas- 
sende Strecke wird durch 3 Scheibengruppen untergliedert, die durch 
strukturarme Zonen voneinander isoliert sind. Die erste dieser Gruppen 
ist von diffusen Strukturen erfillt und enthalt nur wenige deutlich 
erkennbare Scheiben. Abschnitt b 1 ist distal von 2 dicken Doppelscheiben 
besetzt, denen nach einer strukturlosen Zone eine groBe Scheibengruppe 
und schlieBlich ein dicker Block folgen. b2 wird im wesentlichen von der 
angeschwollenen Kinetochorregion eingenommen, die weniger hetero- 
chromatinisiert erscheint als die entsprechenden Stellen in den Chromo- 
somen I und II. Zu diesem Abschnitt gehéren noch einige diinne Schei- 
ben, die bereits auf dem linken Arm liegen. Abschnitt b3 ist arm an 
Strukturen, er stéBt mit einer starken Doppelscheibe an b4. In den 
Abschnitten b4 bis c4 ist die Orientierung wegen der haufigen Wieder- 
holung ahnlicher Strukturen schwierig. Leicht auffindbar ist die Grenze 
b4/cl, die in cl durch eine breite Scheibengruppe, der ein System 
diinner unterbrochener Linien voransteht, markiert wird; cl grenzt an 
c2 mit einer Gruppe von 3 dicken Scheiben. Abschnitt c2 enthalt, neben 
blassen Strukturen, 2 Gruppen mit je 4dicken Scheiben. Darauf folgt 
in b3 bis zur Mitte von c4 eine Serie von Doppelscheiben verschieden- 
artiger Starke. Die distale Halfte von c4 enthalt eine breite scheiben- 
freie Zone, die gewdhnlich etwas aufgetrieben ist und sich von dem 
in ahnlicher Weise angeschwollenen Abschnitt d1 durch eine schwache 
Einschniirung absetzt. Eine dicke Doppelscheibe markiert die Mitte 
von dl. Abschnitt d2 ist dicht mit Scheiben angefillt und meist etwas 
schmaler als die iibrigen Teile des Chromosoms. d3 beginnt mit einer 
breiten, nur von einer Scheibe bestandenen Zone. 

Das IV. Chromosom ist Trager des Nukleolus und besitzt auBerdem 
2 Balbiani-Ringe. Die Abschnitte al und a2 umfassen einen sehr 
scheibenreichen Teil des Chromosoms, der durch eine Einschniirung 
abgeschlossen wird. Die Abschnitte b und c enthalten jeweils einen 
Balbiani-Ring mit den benachbarten Scheibengruppen. Im Abschnitt c 
liegt der Nukleolus-Bildungsort, durch dessen Funktion die Scheiben- 
folge weitgehend gestért wird. Eine schwache Einschniirung markiert 
die Grenze d/el. Der Abschnitt e2 ist trichterférmig aufgebliht und 
enthalt am Ende des Chromosoms heterochromatische Strukturen. 


Unilokale Strukturdifferenzen bei Ch. th. thummi 
Bei der Anlage der Chromosomenkarten von Ch. th. thummi und der 
damit verbundenen Durchsicht eines umfangreichen Materials von 
Chromosomenpraparaten stellte sich heraus, daB bestimmte Querscheiben 
in Dicke und Farbbarkeit variieren. Die Annahme, daB diese Struktur- 
verschiedenheiten auf Mutationen zuriickgehen miissen, lé6t sich durch 
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ihr haufiges heterozygotes Auftreten begriinden. Die Art der Anlage 
und Weiterfiihrung der Zuchten lieB von vornherein kein genetisch homo- 
genes Material erwarten. Die bisher innerhalb der 

Subspezies thummi gefundenen Strukturmutationen 

gehéren alle dem gleichen Typ an und beruhen auf ¢, _ i. 
Veranderungen an einzelnen Doppelscheiben. Die niet, Ly 
Abb. 1 und 2c zeigen die Verhiiltnisse bei einer , eu at 

heterozygoten Mutation im Abschnitt b5 des II. bk h: 
Chromosoms. An der betreffenden Stelle sind zwei 
gleichartig verdickte Scheiben mit ihren Randern ,,,. as th. thument” 
einander derart genahert, daB sie eine Kapsel (Stamm 47). Hetero- 
bilden; bei den beiden diinnen homologen Scheiben 7780t@ Verdickung und 


Kapselbildung einer 
im Partnerchromosom ist dies nicht der Fall. Auf Doppelscheibe in Ab- 
den Abb. 2a und b sind die beiden homozygoten ee gene me 
Méglichkeiten dargestellt. Eine Mutation des 

gleichen Typs findet sich 6fters in dem benachbarten Abschnitt c1; treten 
beide Strukturveradnderungen heterozygot auf, so kann dies eine Stérung 


der Paarung in dieser Chromosomenregion nach sich ziehen (Abb. 2d). 








Abb. 2a—d. Ch. th. thummi (Stamm 47). Unilokale Strukturmutationen im II. Speichel- 

driisen-Chromosom (s. Pfeile). a Kapselbildungen fehlend. b Homozygote Kapselbildung 

in b5. c Heterozygote Kapselbildung in cl und b5. d Heterozygote Kapselbildungen in 
cl und b5 mit Stérung der Chromosomenpaarung. 2000 x 


Mutationen vom Kapseltyp konnten bereits an den verschiedensten 
Loci der Chromosomen I, II und III nachgewiesen werden. Sie treten 
auch an Stellen auf, die als heterochromatisch angesehen werden und 
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bewirken dort strukturelle Verdénderungen. Auf Abb. 3 liegen in den 
Abschnitten b 1 und b2 des IIT. Chromosoms je eine heterozygote Kapsel- 
bildung. Die dunkle Kapsel an der Grenze b1/b2 entspricht dem nor- 
malen Bild der neben der Anschwellung liegenden heterochromati- 
schen Doppelscheibe (s. FuBnote 8. 740). Die homologe Struktur im 
Partnerchromosom tritt dagegen nicht besonders hervor und unter- 
scheidet sich kaum von den in der Nahe liegenden euchroma- 





Abb. 3a u. b. Ch. th. thummi (Stamm Liinen). a Heterozygote Strukturmutationen 
(Kapselbildungen) im III. Speicheldriisen-Chromosom Abschnitt bl und b2 (in b3 ein 
heterozygoter Nebennukleolus). 2000 x 


tischen Scheiben. In dem Abschnitt b2 dieses Chromosomen- 
stranges ist ein Teil des in der Aufbléhung lokalisierten Hetero- 
chromatins zu einer Kapsel verdichtet1. Diese Befunde machen es 
denkbar, daB die Kapselmutationen das Auftreten von Heterochro- 
matin anzeigen. In diesem Zusammenhang ist es bedeutungsvoll, daB 
diese Strukturmutationen bisher nur bei der Unterart thummi und 
nicht an den heterochromatinérmeren Speicheldriisen-Chromosomen 
der Unterart piger gefunden werden konnten. 

1 Die ungewoéhnliche Verbreiterung des Chromosoms in dieser Region ist auf 
eine offensichtlich mit der Heterozygotie zusammenhangenden Stérung der Paarung 
zuriickzufiihren, die durch die Anwesenheit eines heterozygoten Nebennukleolus 
in b3 noch geférdert wird; die beiden Chromosomenstrange bilden in diesem 
Bereich keinen einheitlichen Zylinder, sondern laufen, sich nur auf schmalem 


Streifen beriihrend, nebeneinander her. Stérungen in der Paarung der Speichel- 
driisen-Chromosomen treten, wenn auch nicht obligatorisch, so doch oft bei 


Heterozygoten auf. 
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Das Auftreten von 
interkalarem Hetero- 
chromatin zeigt zwei- 
fellos auch eine Struk- 
turmutation eines an- 
deren, médglicherweise 
verwandten Typs, die 
in Abschnitt b3 des ITI. 
Chromosoms haufig vor- 
kommt. Der betreffende 
Locus ist homozygot 
entweder als Doppel- 
scheibe (Abb. 4a) oder 
als voluminése einheit- 
lich gefarbte Zone (Ab- 
bildung 4c) ausgebil- 
det. Bei Heterozygotie 
(Abb. 4b) entsteht an 
dieser Stelle ein keil- 
formiger Block. Mit 
Hilfe einer réntgenin- 
duzierten Transposition 
konnte ermittelt wer- 
den, daB die Struktur- 
wandlung dieses Locus 
von den distal benach- 
barten Scheiben beein- 


Abb. 4a—f. Ch. th. thummi 
(Stamm 47). Strukturverinde- 
rung eines Locus im III. Spei- 
cheldriisen-Chromosom Ab- 
schnitt b3 (s. Pfeil). a Normal 
ausgebildete Doppelscheibe. 
b Heterozygote, c homozygote 
Aufblahung (Heterochromati- 
nisierung) der Doppelscheibe. 
d Réntgeninduzierte hetero- 
zygote Deletion der links be- 
nachbarten 3teiligen Scheiben- 
gruppe, e Transposition dieser 
Scheibengruppe in Abschnitt 
e4 des III. Chromosoms und 
Heterochromatinisierung der 
rechts benachbarten Doppel- 
scheibe. f Der gleiche Ab- 
schnitt des III. Chromosoms 
wie in d, aber ohne Mutation. 
2000 x 
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fluBt werden muB!. Werden letztere an einer bestimmten Stelle, im 
Abschnitt c4 des gleichen Chromosoms eingefiigt (Abb. 4e), so be- 
wirken sie an einer normalerweise sehr blassen Doppelscheibe (Abb. 4f) 
eine , gleichartige Blockbildung, wie an dem urspriinglichen Ort 
(Abb. 4d). Dieser Positionseffekt greift abgeschwacht auch auf das 
Partnerchromosom iiber, das die transponierte Gruppe gar nicht enthalt. 
Eine ahnliche Erscheinung ist aber auch bei normalen Heterozygoten 
zu beobachten (Abb. 4b), bei denen die Doppelscheibe in geringem 
MaBe von der Aufblihung mitergriffen wird. 

Heterozygote Strukturmutationen, die denen von Ch. th. thummi 
ahnlich sein kénnten, sind von Metz (1937, 1947) an den Speicheldriisen- 
Chromosomen von Sciara beschrieben und als das Ergebnis von Dupli- 
kationen, bzw. ,,small deficiencies“ angesprochen worden. Da leicht 
nachgewiesen werden kann, daf die Scheibenzahl durch die Mutationen 
des Kapseltyps nicht verandert wird, ist diese Deutung fiir die Verhalt- 
nisse bei Ch. th. thummi nicht anwendbar. Allerdings kann die Tatsache, 
daB sich die Querscheiben bei der Kapselbildung mit den Randern zu- 
sammenschlieBen, bedeuten, daB sie genetisch identisch sind, also im 
Laufe der Evolution des Karyotyps durch Duplikation entstanden sein 
miissen. Diese Méglichkeit ist fiir die Kapselbildungen und Doppel- 
scheiben bei Drosophila melanogaster von C. B. BripeEs (1935) und 
P.N. Bripees (1942) erwogen worden und konnte fiir einzelne Loci 
genetisch bestatigt werden (Lewis 1951). Uber den heterochromatischen 
Charakter der Kapselmutationen ist selbstverstandlich nur Unsicheres 
auszusagen; ihr Vorkommen an nachweislich heterochromatischen Stel- 
len ist noch kein vollgiiltiger Beweis dafiir, daB sie auch interkalar Hetero- 
chromatin anzeigen. Immerhin ist von Drosophila melanogaster bekannt, 
daB Scheibenfolgen von., repeat‘‘-Eigenschaften, also auch Duplikationen, 
Orte bevorzugten Vorkommens von Heterochromatin sein kénnen 
(Hannau 1951). Uber die iibrigen als Kriterien fiir interkalares Hetero- 
chromatinin Frage kommenden Phanomene, wie erhéhte Bruchhaufigkeit 
oder unspezifische Paarung, fehlen fiir Ch. thummi noch die Erfahrungen. 


Die Strukturunterschiede in den Speicheldriisen-Chromosomen 
von Ch. th. thummi und Ch. th. piger 


Die cytologische Differenzierung in den Speicheldriisen-Chromosomen 
der beiden Subspezies thummi und piger besteht ausschlieBlich in der 


i Diese Mutation wurde in einer Versuchsserie gefunden, in der ¢¢ von Ch. th. 
thummi mit 1000 r bestrahlt worden waren. Unter 1021 untersuchten F,-Larven 
fand sich nur eine mit einer Mutation dieses Typs (shift). Die Wahrscheinlichkeit, 
daB es sich bei diesem Positionseffekt um eine zufallige Erscheinung handelt, ist 
gering, da simtliche III. Chromosomen in diesem Praparat eine gleichartige Block- 
bildungin c4 zeigten, und ahnliches an dieser Stelle noch nie beobachtet werden konnte. 
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unterschiedlichen Heterochromatinisierung der Kinetochorregionen und 
in Farbungs- und Dickenunterschieden der Querscheiben in den 
den Kinetochoren benachbarten Chromosomenabschnitten (KEYL und 
STRENZKE 1956). Bei einem thummi x piger-Bastard sind die heterozy- 
goten Teile der Speicheldriisen-Chromosomen ungepaart. 

Die Vermutung, die E. GoLpscumipT (1942) an die Analyse des von ihr unter- 
suchten, taxonomisch nicht definierten Ch. thummi-Bastards kniipft, daB die 
Strukturverschiedenheiten in den ungepaarten Chromosomenabschnitten die Folge 
zahlreicher kleiner Umgruppierungen seien, ist fiir den thummi x piger-Bastard 
unzutreffend. E. Gotpscumipt konnte in den heterozygoten Abschnitten der 
Bastardchromosomen keine Strukturiibereinstimmungen entdecken. Im Gegensatz 
dazu konnte fiir den thummi piger-Bastard nachgewiesen werden, daB die charakteri- 
stischen Scheibengruppen innerhalb der homologen Chromosomen in der gleichen 
Reihenfolge aufgefunden werden kénnen. Diese Hypothese sagt nichts dariiber aus, 
ob die strukturhomologen Loci auch genetisch homolog sind; bei der geringen Eig- 
nung von Ch. thummi als genetisches Objekt besteht auch zunachst keine Még- 
lichkeit, diese Frage experimentell zu iiberpriifen. Vorlaufig lassen sich lediglich die 
mit cytologischen Mitteln erkennbaren Veranderungen feststellen, denen die ein- 
zelnen Loci im Laufe des Evolutionsprozesses unterlegen sind. 

In dem Bastard-Chromosom I (Abb. 5—7) sind erheblich Struktur- 
unterschiede in den Scheibengruppen? 9, 17, 18, 22, 23, 24, 26, 33 und 36 
zu finden. Die Gruppen 22, 23 und 24 (Abb. 6) umfassen die hetero- 
chromatische Aufblahung bei thummi, bei piger sind nur ein Teil der 
Scheiben in Gruppe 23 heterochromatinisiert. Die in der ungepaarten 
Region des rechten Arms liegenden Gruppen 1—7 (Abb. 5a) lassen sich 
ohne Schwierigkeiten homologisieren. Ob in diesem Teil des Chromosoms 
merkliche Strukturdifferenzen vorhanden sind, ist iiberhaupt zweifel- 
haft. Geringe Unterschiede in der Scheibenbreite und -ausfairbung 
kénnen auch von unterschiedlicher Dehnung der Partnerchromosomen 
bei der Préparation herriihren. In Guppe 9 (Abb. 5a) liegen dagegen 
zwei typische Strukturdifferenzen vor. Diese Gruppe umfaBt bei piger 
eine dunkle Scheibe, die auf der einen Seite von einer diinnen Scheibe, 
auf der anderen von einer breiten bandférmigen Querzone begleitet wird. 
Wiahrend die dunkle Scheibe dieser Gruppe bei thummi kaum verandert 
zu sein scheint, steht an Stelle der bandférmigen eine etwas kraftiger 
gefirbte schmale Scheibe. Der diinnen Scheibe bei piger entspricht bei 
thummi offenbar eine blasse Struktur, die der benachbarten Scheibe 
von Gruppe 8 genihert ist. Letztere erscheint ihrer Homologen von 


1 Zur einfacheren Verstandigung sind in der. Abb. 5—12 die homologen Scheiben- 
gruppen jedes Bastard-Chromosoms mit Linien untereinander verbunden und mit 
Zahlen versehen, die ohne Beziehungen zu den Abschnittsbezeichnungen sind. 

An der bei Kryt und Srrenzke (1956), Abb. 5 und 6 angewendeten Ab- 
schnittsbezeichnung des I. und II. Chromosoms sind 2 Anderungen vorgenommen 
worden. Abschnitt d 2 im I. Chromosom ist jetzt in d2 und d3 unterteilt. Im 
II. Chromosom sind b4 und b5 zu b5 zusammengefaBt; die auf Abb. 6 noch 
sichtbaren Abschnitte b 2 und b 3 tragen jetzt die Bezeichnung b 3 und b 4. 
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piger gegeniiber etwas mehr ,,kondensiert‘‘ zu sein. Derartige Struktur- 
differenzen, die sich auf Scheibenbreite und -abstand auswirken, stellen 
den Typ dar, der am haufigsten in den euchromatischen Chromosomen- 
regionen anzutreffen ist. Eine gewisse Schwierigkeit fiir die Interpre- 
tation tritt dann ein, wenn in den als homolog erkannten Gruppen 
die Anzahl der Querscheiben nicht tibereinstimmt. Diese Erscheinung 
ist in einfachster Form in der Gruppe 13 (Abb. 5b) vorhanden. Auf 
Grund der bei Gruppe 9 gewonnenen Erkenntnis kann es nicht als Will- 
kiir angesehen werden anzunehmen, daf die eine sehr diinne Scheibe 





Abb. 5a u. b. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Abschnitte b4—d1 aus der heterozygoten 

Region des I. Speicheldriisen-Chromosoms. a Starke Strukturdifferenzen nur in Gruppe 9. 

b Strukturdifferenzen in den Gruppen 13, 17, 18. In 17 bei piger Kapselbildung zweier 

bei thummi getrennter Scheiben. In Gruppe 18 sind die bei thummi isoliert stehenden 
Scheiben bei piger in 2 Banden zusammengefaBt. 2000 x 


bei thummi im piger-Chromosom ihrer Nachbarin derart genahert ist, 
daB sie von dieser optisch nicht zu trennen ist. Ahnlich ist es in Gruppe 38 
(Abb. 7b).. In Gruppe 36, die bei thummi aus 7 Scheiben besteht, sind 
bei piger nur 5 zu identifizieren. Die beiden der Gruppe 37 benachbarten 
Scheiben diirften hier unmittelbar miteinander homolog sein, wahrend 
die iibrigen bei piger in nicht einwandfrei erkennbarer Weise zu ent- 
sprechend breiteren Scheiben zusammengefaBt sind. Wahrscheinlich 
enthalt die von einer dunklen Linie durchzogene Bande bei piger drei 
der bei thummi isoliert stehenden Scheiben. Ein extremer Zahlenunter- 
schied liegt in der Gruppe 18 (Abb. 5b) vor. Die im thummi-Chromosom 
vorhandenen 7 Scheiben von ungleicher Dicke und Farbung entsprechen 
bei piger einer Zone, die durch dunkle Linien und eine Unterbrechung 
ausgezeichnet ist. Die Aufgliederung dieser Zone laBt jedoch erkennen, 
daB sie aus mindestens 5 Elementen bestehen mu. Die effektive 
Zahl der in einer dunkel konturierten Zone enthaltenen Loci ist 
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nicht bestimmbar. Wie das Bild einer Scheibengruppe durch Her- 
vortreten bzw. Diffuswerden einzelner Elemente védllig verdndert 
wird, zeigt sich an Gruppe 33 ae 
(Abb. 7a). ot 
Ein anderer Mutationstyp 
findet sich in Gruppe 17 
(Abb. 5b) vor. Von den drei 
bei thummi vorhandenen mar- 
kanten Scheiben sind bei piger 
zwei zu einer kapselartigen 
Struktur vereinigt. Eine Er- 
scheinung ahnlicher Art tritt 
in Gruppe 26 (Abb. 6) auf; 
dort enthalt das thummi-Chro- 
mosom eine groBe - Kapsel, 
piger eine kleinere, die jedoch 


von zwei anderen Scheiben Abb. 6. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Abschnitte 
° ° di—d3 aus der heterozygoten Region des I. Spei- 
gebildet wird. cheldriisen-Chromosoms. In der Kinetochorregion, 
Im Chromosom II von Gruppe 22, 23, 24, starke Strukturverschieden- 

‘ ott nts sh heiten infolge unterschiedlicher Entwicklung des 
piger beschrankt sic @S  Heterochromatins. Bei piger sind nur ein Teil der 


Heterochromatin der Kineto- Scheiben von Gruppe 23 heterochromatisch. In 
p a he A Gruppe 26 Kapselbildungen an verschiedenen 
chorregion aufzweidickeSchei- Loci von thummi und piger. 2000 x 


ben (Gruppe 15, Abb. 8b); 

gegentiber dem thummi-Chromosom ist die Aufblahung an dieser Stelle 
erheblich geringer. Die Scheibenstrukturen im heterozygoten Teil des 
linken Chromosomenarms (Abb. 8b, 9) von piger sind insgesamt blasser 
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Abb. 7a u. b. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Abschnitte el—e2 aus der heterozygoten 
Region des I. Speicheldriisen-Chromosoms. a Starke Strukturdifferenzen in Gruppe 33. 
b Starke Strukturdifferenzen in den Gruppen 36 und 38. 2000 x 


gefarbt als bei thummi. AuBer durch ihre Farbung unterscheidet sich 
jede Gruppe von ihrer homologen durch kleine Verschiedenheiten in 
der Scheibendicke. Die Unterschiede in der Scheibenzahl dirften zum 
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Teil darauf beruhen, daB die Homologen sehr diinner, eben noch sicht- 


barer Linien nach einer Strukturwandlung nicht mehr identifizierbar 
sind. Im rechten Chromosomenarm (Abb. 8a) sind die Strukturdifferen- 


piger 





ihe 


Abb. 8a u. b. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Abschnitte cl—c4 aus der heterozygoten. 

pace des II. Speicheldriisen-Chromosoms. a In den Abschnitten cl und c2 sind nur geringe 

erenzen. b In der Kinetochorregion, Gruppe 15, sind bei piger nur wenige 
heterochromatische Scheiben bildet. 2000 x 


zen nicht so zahlreich, sie halten sich im Rahmen des von Chromosom I 
her bekannten. 

Im heterozygoten Abschnitt des III. Chromosoms (Abb. 10) unter- 
scheiden sich die beiden Unterarten am starksten. Die Markierung der 
Kinetochorregion fehlt bei 
piger auch andeutungs- 
weise. Die Scheibengruppen 
6, 7, 8, die bei thummi durch 
ihr geblahtes Aussehen her- 
vortreten, sind bei piger 
unscheinbar und heben sich 
nicht besonders von der 
Umgebung ab. Die Grup- 
pen 5 und 15 umfassen 
im thummi-Chromosom 
Abb. 9. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Abschnitte c5 kis Kapselbildungen, die 
und c6 aus der heterozygoten Region des II. Speichel- auf Grund ihrer Struktur 
driisen-Chromosoms. Die Querscheiben sind bei piger als heterochromatisch an- 


insgesamt blasser gefarbt. Kleine Strukturdifferenzen ze 
in den Gruppen! 25, 27, 29, 30, 31, 32. 2000 x gesprochen werden ké6n- 


nen. Ihre Homologen sind 
Doppelscheiben, von denen nur die Gruppe 5 bei piger eine ent- 
sprechende, wenn auch viel weniger voluminése Struktur besitzt. 
Eine Kapsel, die den bei ChromosomI gefundenen entspricht, liegt 


in Gruppe 11 bei piger. 
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Das IV. Chromosom des piger x thummi-Bastards (Abb. 11, 12) ist 
gewohnlich in den Abschnitten c—e ungepaart. In dem zwischen Bal- 
biani-Ring und Nukleolus gelegenen Teil finden sich nur in Gruppe 4 
(Abb. 11) wesentliche Strukturunterschiede. Der jenseits des Nukleolus 
liegende Endabschnitt des Chromosoms (Abb. 12) enthalt einige gréBere 
Differenzen in den Gruppen 13, 14 und 16. Gruppe 15 ist bei piger durch 
einen Balbiani-Ring zusatzlich modifiziert. Die in e2 liegende Kineto- 
chorregion ist wie bei den drei langen Chromosomen durch den unter- 








Abb. 10. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Heterozygote Region des III. Speicheldriisen- 
Chromosoms. Die heterochromatischen Strukturen in den Gruppen 5,6,7,8 und 15 fehlen 
bei piger. Kleine Strukturdifferenzen sind in fast allen Gruppen. 2000 x 
schiedlichen Grad der Aufblahung und der Heterochromatin-Entwick - 

lung charakterisiert. 

Nach den bisherigen Kenntnissen iiber Differenzierungen von 
Bastard-Chromosomen bei Chironomus (BEERMANN 1955) und Droso- © 
phila (PAtav 1935, DopzHaNnsKy und Tan 1936, Horton 1939, HucHEs 
1939) haben die unilokalen Strukturmutationen gegeniiber den Inver- 
sionen sehr geringe Bedeutung. Nur von dem Artbastard Sciara ocel- 
laris x Sc. reynoldsi (Matz und LawRENCE 1938, Roum 1947) steht 
fest, daB sich seine Chromosomen hauptséchlich durch zahlreiche uni- 
lokale Mutationen unterscheiden. Diese werden jedoch von den Unter- 
suchern als Duplikationen oder Deletionen gedeutet. DaB die Verhalt- 
nisse bei Sciara von demjenigen bei Ch. thummi grundsiatzlich verschieden 
sein sollen, ist wenig wahrscheinlich; andererseits ist es unklar, inwie- 
weit die Bezeichnungen Duplikation oder Deletion auf die Mutation von 
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Ch. thummi angewendet werden kénnen. Aus den Untersuchungen an 
den Speicheldriisen-Chromosomen des Unterart-Bastards und der Sub- 
PN spezies thummi geht hervor, 
daB zwischen Kapselmuta- 
tionen und auf einzelne 
Scheiben beschrankte Struk- 
turverschiedenheiten zu un- 
terscheiden ist. Bei den hete- 
rozygoten Kapselbildungen 
ist es bisher immer méglich 
gewesen, diehomologe Struk- 
tur als Doppelscheibe zu er- 
kennen; eine Erklaérung die- 
ser Erscheinung als Dupli- 
kation im herkémmlichen 
Sinne ist deshalb nicht ange- 
bracht. Anders ist es bei dem 
2. Mutationstyp, weil dort 
nicht immer fiir jede Scheibe 

Abb. 11. Ch. th. thummi x Ch. th. niger. Teile der 


Abschnitte c und d (mit Nukleolus) aus der hetero- eine distinkte homologe auf- 

zygoten Region des IV. Speicheldriisen-Chromo- gefunden werden kann. Der 
soms. Kleine Strukturdifferenzen sind in Gruppe 4. 

2000 x Hypothese folgend, nach 

der beidem thummi x piger- 

Bastard jeder Locus seinen homologen besitzt (KEYL und STRENZKE 


1956), werden in diesen Fallen breitere Scheiben als Partner fir 





e7 


72 
“8 thummi 





Abb. 12. Ch. th. thummi x Ch. th. piger. Heterozygote Endregion des IV. Speicheldriisen- 

Chromosoms. Strukturdifferenzen sind in den Gruppen 13, 14, 16. In Gruppe 15 liegt bei 

piger ein Balbianiring. Das Chromosomenende von thummi ist erheblich aufgeblaht und am 
Rande heterochromatinisiert. 2000 x 


zwei oder mehrere diinne Loci aufgefaBt. Dies ist insofern berechtigt, 
als es inerster Linie darauf ankommt nachzuweisen, daB die Reihen- 
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folge der Loci bei beiden Subspezies die gleiche ist. Andererseits 
ist es vom rein morphologischen Standpunkt aus berechtigt, hier von 
Duplikationen bzw. Deletionen zu sprechen. Im Grunde genommen 
enthalt aber eine derartige Feststellung nichts stichhaltiges iiber even- 
tuelle Verdoppelungen oder Ausfalle von Genloci. Die angefihrten 
Beispiele, in denen sich einzelne Querscheiben von ihren Homologen 
durch Breite, Farbung oder Abstand von den Nachbarn unterscheiden, 
machen es durchaus wahrscheinlich, daB in den Fallen, wo eine gréBere 
Gruppe von Scheiben solchen Veraénderungen unterworfen sind, Ausfall 
oder Vermehrung von Elementen optisch wahrnehmbar werden, obwohl 
die effektive Zahl der Loci die gleiche ist. 

Vom Gesichtspunkt der submikroskopischen genetischen Einheiten 
aus kénnte man den Begriff Duplikation oder Deletion iiberall da 
anwenden, wo homologe Loci einen unterschiedlichen DNS-Gehalt auf 
weisen. Dies ist bestimmt bei den Kapselmutationen der Fall, offenbar 
aber auch in Fallen differenter euchromatischer Querscheiben. 


Zusammenfassung 


1. Besondere Merkmale der Speicheldriisen-Chromosomen von Chiro- 
nomus thummi thummi werden anhand der vorgelegten Chromosomen- 
karten beschrieben. 

2. In den Speicheldriisen-Chromosomen der Freilandpopulationen 
von Ch. th. thummi sind Inversionen sehr selten, dagegen treten haufig 
unilokale Strukturmutationen (Scheibenverdickungen und Kapselbildun- 
gen) auf. 

3. Die auf unilokalen Strukturmutationen (Differenzen in Scheiben- 
dicke und -fairbung, Kapselbildungen) beruhenden Unterschiede an den 
Speicheldriisen-Chromosomen der Subspezies Ch. th. thummi und Ch. 
th. piger werden dargestellt. Fiir das Vorkommen kleiner Inversionen 
im Rahmen der Unterart-Differenzierung fehlt jeder Hinweis. 
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(Seitenzahlen in Fettdruck bei Autorennamen verweisen auf Originalarbeiten) 


Acacia 231 

Acanthaceae 309 

Acanthocephalus ranae, Meiosechromoso- 
men 730—738 

Acarina 229 

— Spermatogenese 719—729 

Achimenes baum. var. coerul., 
menzahl 287 

— gtesbrechtii, Chromosomenzahl 287 

— grandiflora, Chromosomenzahl 287 

— hirsuta, Chromosomenzahl 287 

— ,,Little Beauty‘‘, Chromosomenzahl 
287 

— longiflora, Chromosomenzahl 287, 315 

— —, Pachytanchromosomen 301, 302 

— mex. var. coerul., Chromosomenzahl 
287 

achromatische Stellen, Verteilung auf den 
Chromosomen von Vicia faba nach 
Behandlung mit Schwermetallsalzen 
260—284 

Aconitum 100, 111, 494, 524, 528, 536 bis 
540, 638, 642 

—, Riesenkerne und Riesenchromosomen 
in Antipoden 114—134 

— napellus 114, 116, 127 

— —, Antipodenkerne 88 

— neomontanum 115—122, 126 

— —, Chromosomenzahl 116, 118 

— ranunculifolium 115, 116, 119, 123, 

127 
— —, Chromosomenzahl 116 
— variegatum 115, 116, 123, 124, 126, 
127, 523 

— —, Chromosomenzahl 116 

— vulparia 115, 116, 118, 127 

— —, Chromosomenzahl 116 

Acricotopus lucidus 518 

Acriflavin, EinfluB auf Mitochondrien 
213, 215 

Acrosternum 138, 139, 142, 144, 145 

— marginatum 137, 140 

— (= Nezara) hilaris 141 
Chromosoma. Bd. 8 


Chromoso- 








Actinophrys sol 16 
Acton, A. B. 2 
Adelphocoris lineolatus, 
zahl 612 
— rapidus, Chromosomenzahl 612 
Aeschynanthus grandiflora, Chromoso- 
menzahl 287, 313 
— javanica, Chromosomenzahl 287, 313 
— _ lamponga, Chromosomenzahl 287, 313 
— lobbiana, Chromosomenzahl 287, 
313—315 
— —, Pachytaénchromosomen 292 
— ‘marmorata, Chromosomenzahl 287 
— pulchra, Chromosomenzahl 287, 313 
— speciosa, Chromosomenzahl 287, 313 
— tricolor 310, 312—315 
— —, Chromosomenzahi 287 
— —, Pachytaénchromosomen 288—292 
Agapanthus 221, 541, 661, 675 
Aglaonema, euchromatische Chromoso- 
men 444 
—, Meiosis 437, 440—442 
— angustifolium, Chromosomenzahl 438 
— commutatum, Chromosomenzahl 
437, 438, 440—442, 444, 445 
— costatum, Chromosomenzahl 438 
— hospitum, Chromosomenzahl 438 
— pictum, Chromosomenzahl 438 
— roebellinii, Chromosomenzahl 437, 438 
— simplex, Chromosomenzahl 438, 440. 
441, 445, 549 
— treubit, Chromosomenzahl 438 
Alectorolophus, s. Rhinanthus 
ALFERT, M. 45, 54, 255, 256, 371—379 
(A. and W. Batamutu: _ Differential 
micronuclear polyteny in a popula- 
tion of the ciliate T'etrahymena pyri- 
formis), 381, 393, 394 
Allium 130, 178, 309, 540, 541 
— angulosum-nutans-senescens 130 
— cepa, spindellose Kernteilungen 480. 
481 
— —, Kinetinwirkung auf Mitose 341 bis 
350 


Chromosomen- 


5la 
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Allium odorum, Chromatinballungen in 
Synergiden 130 : 
— ursinum, polyploide Riesenkerne 130, 
131, 538 
Alloplectus capitatus, Chromosomenzahl 
287, 290 
— —, Pachytaénchromosomen 296, 311, 
314 
— lynchii, Chromosomenzahl 287 
— vittatus, Chromosomenzahl 287, 290 
— —, Pachytainchromosomen 294—296, 
310, 311, 314 
Allozyklie, temperaturabhangige des 
polytaénen X-Chromosoms in den Ker- 
nen der Somazellen von Phryne 
cincta 369—435 
Alocasia 436 
— chantrieri (= cadiert x sanderiana), 
Chromosomenzahl 438 
— cuprea, Chromosomenzahl 438 
— houtteana var. superba, Chromosomen- 
zahl 438 
— indica, Chromosomenzahl 438, 442 
— macrorrhiza 438, 442 
— sanderiana, Chromosomenzahl 438 
— sanderiana magnifica, Chromosomen- 
zahl 438 
— uhinckit (= macrorrhiza x indica), 
Chromosomenzahl 438, 442 
Aloe eru, Chromosomenzahl 573 
— —, Spiralen und Chromomeren 
‘573 —584 
Alopecurus 177 
ALVERDES, F. 402 
AmpBrosgs, A. M. 42 
AMBROSE, E. J. 426 
Ambrosinia bassi, Chromosomenzahl 444 
Amaryllidaceae, Antipodenkerne 637 
Amitose, in Leberzellen 486, 487, 489 
—, bei Loxa flavicolis 381 
Anaphasestérung und Chromosomen- 
zahlmuster 483 
Anasa tristis, m-Chromosomen 727 
ANDERSON, T. F. 39 
Aneuploidie und Genomsonderung 474, 
475, 485, 488, 631 
— bei Paris x Trilliwm-Kreuzungen 
333, 334 
— im Saugergewebe 585 
Angiospermae, Riesenchromosombil- 
dungen 129 
Anodonta 12 
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Ans.ey, H.R. 232, 380—895 (A cyto- 
photometric study of chromosome 
pairing), 711 

Anthocoridae 611 

—, Chromosomenzahl 609 

Anthocoris-Arten (gallarum-ulmi, nemo- 
ralis, nemorum), Chromosomenzahlen 
61l 

Anthoxanthum 563, 569, 570 

Anthurium 436, 442, 444 

—, B-Chromosom 443, 546—551, 570 

—, Chromosomenzahlen 438, 442, 443 

—, Konstanz und Variabilitat der Chro- 
mosomenzahien 545—572 

—, Kreuzungen 553—562 

— andreanum 438, 443 

— calamus 443 

— consobrinum 438 

— crassinervium 442 

— crystallinum 438, 445, 546, 548—550, 

556—558, 560, 562, 566, 570 

— — x A. forgetit 553, 554, 556, 561 

— — x A. magnificum 553, 554, 556 

— digitatum 438, 442, 443 


— forgetit 443, 445, 546—549, 557, 558, 


561, 570 

— — xX A. magnificum 548 

— grusonii 438 

— hookeri 438 

— macrolobum 438 

— magnificum 438, 443, 445, 546—549, 
551, 552, 556—562, 564—566, 570 

— — x A. forgetit 548 

— montefontanense 438 

— radicans 438, 442, 444 

— scandens 438, 442, 443 

— scherzerianum 438, 443 

— sellowianum 438, 442 

— wallisii 442 

— warocqueanum 438 

— veitchit 438 

Antipodenkerne von Amaryllidaceae 637 

— von Aconitum 114—134 

— endopolyploide bei Clivia miniata 

637-—649 

— von Papaver rhoeas 87—113 

Antirrhinum 177 

Anubias lanceolata, Chromosomenzahl 439 

— —, partiell heterochromatische Chro- 
mosomen 444 

Aphiochaeta xanthina, Polytanie 425 

Apomixis bei Aglaonema 442 
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Apomixis und B-Chromosomen bei An- 
thurien 562, 569 

Aquilegia, Chromosomenstruktur 675 

Araceae, Chromosomenzahlen 436—446 

—, B-Chromosomen 545—572 

Arbacia 218, 219 

Arey, L. B. 594 

Arginin- Bestimmung an Spermien 73—86 

Argas columbarum 719 

Argasidae, mannliche Heterogametie 727 

Ariopsis peltata, Chromosomenzahl 439 

Aronson, J. F. 692, 696, 697 

Arrenurus, Geschlechtschromosomen 727 

Arum maculatum, Polyploidie 538 

Arvelius albopunctatus 137, 138, 139, 143 

— —, DNS-Bestimmung 54 

ASCHERSON, P. 116 

Aspidiotus perniciosus 710 

AstBury, W. T. 426 

Astrephomene 565 

Asynapsis bei Loxa flavicolis 382 

AuBIn, P. M. 487, 625 

Aulacantha scolymantha 479, 480 

— —, Genomsegregation durch Sammel- 

chromosomen 481 
Avery, O. T. 82 
Avery, P. 309 


Bascock, E. B. 309 

Baur, G. F. 39, 431 

Barratt, A. 37 

Baser, A. 209 

Baker, C. 76 

Baker, J. R. 651 

BatamutH, W. 871—379 (ALFERT, M., 
and B.: Differential micronuclear 
polteny in a population of the ciliate 
Tetrahymena pyriformis) 

Balbiani-Ring 518, 519 

—, bei Chironomus thummi 744 

—, bei Glyptotendipes 600 

Balsaminaceae 310 

BarBeEr, H. N. 177, 652, 736 

Barer, R. 73 

Baricozzi, C. 425, 432 

Basrour, V. R. 597—608 (Inversion poly- 
morphism in the midge Glyptotendipes 
barbipes) 

Bauer, H. 2, 9, 16, 35, 39, 88, 127, 129, 
136, 147, 184, 189, 201, 202, 230, 397, 
411, 469, 480, 481, 493, 498, 503, 509, 





513, 518, 520, 537, 540, 597, 598, 600, 
607, 646, 739, 740 

BAYREUTHER, K. 135, 147, 428 

BrEabD.e, G. W. 1, 43, 82, 392 

Beatty, R. A. 56, 585—596 (Chromoso- 
me constancy in the corneal epithe- 
lium of the Mouse), 628 

Beams, H. W. 53, 67, 487, 625 

B-Chromosom bei Anthurien 443, 545 bis 
572 

— und Apomixis 569 

—, Morphologie 546—548 

— und sexuelle Fortpflanzung 557—565 

—, non-disjunction 224, 225 

Beer, G. R. DE 55 

BerermMann, W. 1—11 (Inversions-Hete- 
rozygotie und Fertilitat der Mannchen 
von Chironomus) 26, 39, 47, 100, 
127, 150, 230, 397, 411, 414, 416, 
419—423, 430—432, 493, 497, 503, 
509, 518, 537, 540, 605, 696, 740, 741, 
753 : 

BEwak, K. 16 

Bellevalia romana, Spiralen und Chromo- 
meren 351—363, 459, 461—466, 
573—582 

BE.txine, J. 361, 396, 454, 582 

Bennett, F. D. 709, 710, 713—715, 717 

BENNINGHOFF, H. 486 

Benzol, Einflu8 auf Mitochondrien und 
Zellteilung 215, 216 

Bercer, C. A. 481, 566 

Bern, H. A. 255, 256, 376 

BernstTEIN, M. H. 43, 45 

BeEssERER, S. 541 

Buattia, G. S. 454 

Bibio marci 430, 518 

BIEsELE, J. J. 53, 483, 485, 585, 628 

Brier, K. 498—522 (Endomitose und 
Polytaénie in Nahrzellen von Calli- 
phora erythrocephala Meigen) 

Bithynia tentaculata 15 

BLacKBuRN, K. B. 136 

Biackwoop, O. 43 

Blatta orientalis, Pro-Metaphase-Strek- 
kung 736 

Blepharidopterus angulatus, Chromoso- 
menzahl 612—614 

— brevicornis 613 

Biocu, D. P. 394 

BopEnsTEIN, D. 54 

Botte, L. 312 
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Boost, C. 172 

Booturoyp, E. R. 318, 483, 585—587, 
593, 629 

Borner, C. v. 230, 250, 254, 255 

Borysko, E. 37, 39, 431 

Bos taurus, Pro-Metaphase-Streckung 736 

BosreMARK, N. O. 569 

Boveri, TH. 483 

Boyp, E. 63 

-BRACHET, J. 349 

Braver, I. 262 

Brever, M. E. 600, 696 

Bripass, C. B. 39, 520, 748 

Bripags, P. N. 748 

Briaas, R. W. 255 

Brnoro, D. 699—708 (Chromosomal 
polymorphism in natural populations 
of Drosophila pavani) 

Brock, R. D. 323, 333, 335, 336, 338 

Brown, M.S. 481 

Brown, N. E. 650 

Browy, S. W. 3, 454, 578, 582, 709, 710, 
713—715, 717 

Brownsche Molekularbewegung in leben- 
den Zellen von Tipula 186, 187 

Brvss, A. M. 618 

Bruss, J. M. 486 

Bryecorinae 610 

—, Chromosomenzahl 612, 615 

Bryonia, endopolyploide Kerne 129, 539 

Bucuer, L. R. 618 

Bucuer, M. L. R. 487, 625 

Bucuer, O. 625 

Bufo bufo bufo 730 

Burtua, H. 692, 693 

Butter, J. A. V. 426 


Caladium bicolor, Chromosomenzahl 439, 
443, 557 

— humboldtii, Chromosomenzahl 439 

Catuan, H. G. 172, 736 

Calliphora erythrocephala, Endomitose 
und Polytanie in Nahrzellen 493—522 

Calocoris-Arten (chenopodii, flavomacula- 
tus, norvegicus, rapidus, sexguttatus), 
Chromosomenzahl 612 

Caltha palustris, Polyploidie 87, 538 

— —, B-Chromosomen 568 

Camara, A. DA 277 

Campanula 369 

CAMPBELL, D. H. 442 


' 








Register 


Camptobrochis lutescens, Chromosomen- 
zahl 612 
Camptomyia 431 
Capsella, Endopolyploidie 538 
Capsus ater, Chromosomenzahl 612 
Cardium. edule 12 
Carex 309 
Carson, J. G. 218 
CARNIEL, K. 87 
Carson, H. L. 1, 707 
CARVALHO, J.C. M. 610, 611 
Casparson, T. O. 618, 631 
CasPErRsson, T. 54, 145, 580 
Cassia 231 
CatcHEsIDk, D. G. 41, 42 
Cave, M. S. 565 
Cecidomyjia scrotina 518 
Cereus spachianus, Endochromozentren- 
zerlegung 131, 132 
Centaurea 547, 563, 569 
Centromer s. Kinetochor 
Cuapman, L. M. 75 
CHayYEN, J. 338, 651 
CuEn, T. T. 371, 376, 377 
CHENG, K. C. 480, 481 
CHkVREMONT, M. 348 
CHEVREMONT-CoMHAIRE, S. 348 
Chiasmata bei Alopecurus und Cricetus 
177 
— bei Inversions-Heterozygotie 2—4 
— bei Paeonia 463 
—, Frequenz bei Gasteria 364 
—,— bei Paeonia 152—182 
—,— —, intrachromosomale Korrela- 
tion 172—174 
—, — —, interchromosomale Korrela- 
tion 174—176 
—,— — und Chromosomenlinge und 
Paarung 176—178 
—,— bei Oxalis 656 
—, Terminalisation bei Oxalis 657, 658 
Chilodonella 371, 378 
Chirita lavendulacea, Chromosomenzahl 
308 
Chironomidae, Inversionspolymorphismus 
26, 28, 597—608 
Chironomus 39, 99, 100, 114, 399, 402, 
414, 415, 420, 431, 432, 518, 605, 696 
— decorus 605 
— dorsalis 605 
— —. crossing-over bei Inversions-He- 
terozygotie 2 
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Chironomus pallidivittatus 5, 6, 605 
— tentans 26, 47, 100, 537, 605, 741 
— —, Chromosomenzahl 2 
— —., Inversions-Heterozygotie und 
Fertilitat 1—11 
— — x Ch. pallidivitiatus 6 
— thummi 739—756 
— — thummi, Karte der Speicheldrii- 
senchromosomen 741—744 
— — — X Ch. thummi piger, cytolo- 
gische Differenzierung der 
Speicheldriisenchromosomen 
748—755 
Chlamydatus evanescens und Ch. pullus, 
Chromosomenzahlen 612 
Choeradodis rhombicollis 726 
Chorthippus 364, 367 
Chromatiden-Briiche 581 
— -Briicken bei Inversions-Heterozygo- 
tie 2—10 
-—— — bei Oryza 661 
— — bei Ozalis 659, 660 
— — bei Paris x Trillium-Bastard 321, 
323 
— — durch Verklebung 223, 366 
— -Fragmente bei Oxalis und Oryza 658, 
661 
Chromocentren in diploiden Kernen von 
Clivia 639—641 
Chromomeren in Antipodenkernen von 
Papaver rhoeas 90—107 
—, Eu- und Heterochromomeren in Anti- 
podenkernen von Aconitum 117, 119, 
123, 128 
—. Makro- und Mikrochromomeren bei 
Gesneriaceae 288—308 
—.— — bei Tragopogon 448, 449, 450, 
455 
— in PMZ-Kernen von Compositae 
447—457 
— und Spiralen in der Meiosis von Aloe 
573—584 
— — — von Bellevalia 351—363 
— — — von Paeonia 458—467 
—, Struktur und Spiralisation 454 
—. bei Xanthosoma 444 
Chromosomen s. a. B-Chromosomen, Di- 
plochromosomen, Geschlechtschromo- 
somen, Polyténchromosomen, Sam- 
melchromosomen, SAT-Chromoso- 
men, Speicheldriisenchromosomen, 
X-Chromosomen, Y-Chromosomen 


Chromosoma. Bd. 8 





Chromosomen-Bewegung, EinfluB von 
Benzol 215, 216 

— — bei Paris x Trillium-Bastard 322 

— — in der Prometaphase bei Tipuli- 
dae 183—211 

— —, Wanderungsgeschwindigkeit 
195—198 

— -Briiche und Heterochromatin 280 bis 
283 

— — im SAT-Chromosom 263—282 

— —, spontane und induzierte 271, 272 

— —,spontane bei Paris x Trillium- 
Bastarden 317—340 

— —, Verteilung nach Behandlung mit 
Schwermetallsalzen 261—275 

— -Biindel bei Aconitum 114—134 

— — bei Calliphora 505 

— — bei Papaver rhoeas 87—113 

— -Fragmente, akinetische 4 

— —, durch Ca- oder Mg-Ionen 334 

— —,durch Réntgenstrahlen 719, 724, 
725 

— —, durch Schwermetallsalze 260 bis 
284 

— —, spontane bei Vicia faba 267 

— -GréBe und DNS-Gehalt 144, 145, 713 

—- — bei Pentatomini 141—145 

— — bei Ozalis dispar 650 

— -Lange, Chiasmafrequenz und Paa- 
rung 176—178 

— —, polyténes X-Chromosom von 
Phryne 410—418 

— —, Veranderung (Unikation) 309, 310 

—- -Mutation s. a. Chromatidenbriicken, 
Chromosomenbriiche, -fragmente, 
Inversionen, ionisierende Strah- 
len, mutagene Faktoren 

— —., durch Réntgenstrahlen bei Chiro- 
nomus thummi 747, 748 

— — bei Eylais setosa 725 

— —, durch Schwermetallsalze 260—284 

— -Paarung bei Bellevalia 353—359 

— —, cytochemische Faktoren bei Loxa 
392 

— —. DNS und Histongehalt 380—395 

— — bei Paeonia 464 

— -Polymorphismus s. Inversionspoly- 

morphismus 

— stickiness 223, 724 

— — bei Paris x Trillium-Bastard 322 

— -Struktur, Beeinflussung durch 

Schwermetallsalze 275—280 
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. Chromosomen-Struktur im Corneaepithel 
der Maus 594, 595 

— — in der Meiose von Aloe 574—582 

— von Bellevalia 351—363 

— — — von Compositae 447—457 

— — — von Gesneriaceae 285—316 

— von Oxalis dispar 650—655 

— von Paeonia 458—467 

— — im Pachytan 685, 686 

— — in Samlingen von Oxalis 665, 666 

— —, Veranderung durch Fixierung 675, 
678 

— -Spiralisierung bei Aloe 580—582 

— — s.a. Spiralisierung 

—, T-Enden bei gestértem Nucleinsaure- 
stoffwechsel 225 

— -Zahl, s. a. Aneuploidie, Polyploidie 

— —, Aconitum-Arten 116, 118 

— —, Aloe eru 573 

— —, Anthurium-Arten 545—572 

— —, Araceae 436—446 

— —, Chironomidae 2, 740 

— —, Corneaepithel der Maus 585—596 

— —,— der Ratte 593 

— —, Chrysomphalus ficus 714. 

— —, Cumingia-Arten 12 © 

— —, Dieffenbachia-Arten 437, 439 

— — und DNS-Gehalt im Fettkérper 

237—240 

— — — in Hypodermiszellen 235—237 

— — — in Malpighi-GefaéBen 242—245 

— —, Eylais-Arten 720 

— —, Gasteria 364 

— —, Gesneriaceae 285—316 

— —, Hydrodroma despiciens 723 

— — und Kernvolumen 631—633 

— —, Konstanz und Variabilitaét 545 bis 
572 

— —, Layjia elegans 447 

— —, Leberzellen von Ratten verschie- 
denen Alters 617—636 

— —, Loxa flavicolis 381 

— —, Mactra spec. 12 

— —, Miridae 609—616 

— —, Nabidae 609—616 

— —, Oligarces paradoxus 484 

— —, Ostrea-Arten 12 

— —, Oxalis dispar 573 

— —, Papaver rhoeas 92 

— —, Paris quadrifolia 319 

— —, Pentatomini 140—143 

— —, Phryne cincta 398 





Chromosomen-Zahl, Pseudaulacaspis 714 
— —, Rattenleberzellen 53 

— —, Rhytidolomia senilis 140 

— —, Scorzonera hispanica 447 

— —, Sphaerium corneum 12 

— —, Tetrahymena pyriformis 374 

— —, Tragopogon-Arten 447 

— —, Unio spec. 12 


— — -Muster und Anaphasestérung 
483 

Chromozentren s. Endochromozentren, 

Sammelchromozentren 

Chrysomphalus ficus, Chromosomenzahl 
714 

— —, Polytinie und Polyploidie 711 bis 
714, 717 

Cuu, J. 597 


CuaRA, M. 53, 63, 485—487, 618, 625, 631 

Clarkia 568 

CLELAND, R. E. 568 

CLEVELAND, L. R. 371 

Clivia 538 

— miniata, Kernstrukturen in endopoly- 
ploiden Antipoden 637—649 


-Coccoidea, Polyténie und Polyploidie 


709—718 
Coenus delius 137, 138, 142, 144 
Colchicin und Spindelanomalien 481 
Cog, A. C. 426, 428 
Coxz, P. A. 35 
CoLemaN, L. C. 93 
Coleoptera 229 
Colocasia antiquorum, Chromosomenzahl 
442 
— — var. aquatilis, Chromosomenzahl 


Columnea, Pachytaénchromosomen 297 bis 
301 

—, Chromosomenzahlen 287 

— glabra 287, 290, 297, 299, 301, 311, 314 

— gloriosa 287, 290, 297—301, 311, 314 

— hirta 287, 290, 297—301, 311, 314 

— Kewensis 287, 297—301, 314 

— microphylla 287, 297—301, 315 

— schiedeana 287, 290, 297—301, 311, 
314 

Compositae, Chromosomenstruktur in der 
meiotischen Prophase 447—457 

Concer, A. D. 597 

Conostethus brevis, Chromosomenzahl 612 

Cooper, K. W. 719, 727 

Coreidae 609, 727 
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Corixa punctata 64 

Corneaepithel der Maus, Chromosomen- 
zahlkonstanz 585—596 

— der Ratte, Chromosomenzahl 593 

Corytholoma cardinalis, Chromosomen- 
zahl 287, 308 

— macropodum, Chromosomenzahl 287 

CovopeE, W. M. 594 

Crampton, C. F. 48 

Crepis 309, 377 

Cricetus, Chiasmahaufigkeit 177 

Crick, F. H. C. 43, 45 

crossing-over und Chiasmawerte bei Pae- 
onia 180, 181 

— bei Chironomus 2, 6, 7 

— bei Glyptotendipes 606 

CrousE, H. 426 

Cucurbita 529 

Cumingia spec., Chromosomenzahl 12 

— tellinoides, Chromosomenzahl 12 

Curculionidae 480 

CzEIKA 131, 539 


Da Cunna, A. B. 1, 26, 692, 707 

DACKERMAN, M. E. 54 

D’ Amato, F..93, 483, 637 

Dan, K. 218 

D’Ancona, U. 53 

D’ ANGELO, E. G. 42 

DANIELLI, J. F. 219 

Daruineton, C.D. 15, 16, 149, 177, 
223—226, 277, 278, 280, 312, 318, 319, 
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Lison, L. 45 

Liturgousa cursor 149 

— maya 149 

Liv, T. T. 605 

Lopus decolor, Chromosomenzahl 612 

Lotry, TH. 275, 277, 278, 280, 282 

Love, R. M. 669 

Loveties, A. 277, 280, 282 

Lowman, F. G. 80—52 (Electron-micro- 
scope studies of Drosophila salivary 
gland chromosomes) 

Loxa flavicolis 137, 138, 145 

— —, Chromosomenzahl 142, 381 

— —,abnorme Spermatogenese 381 bis 

394 

Lupinus 97, 529, 538, 637 

Lygocoris-Arten (lucorum, pabulinus, 
spec., viridis), Chromosomenzahl 613 

Lygus-Arten (innotatus, pratensis, rugu- 
lipennis, tripustulatus), Chromosomen- 
zahl 613 


MacDovuaatt, M. 8. 371 

MacDvurrig, R. C. 39 

Mackay, M. E. 12 

Macracanthorhynchus hirudinaceus 730, 
734 
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Macrotylus quadrilineatus, Chromosomen- 
zahl 612 

Mactra spec., Chromosomenzahl 12 

ManwEsHWARI, P. 87, 88, 538 

Mainx, F. 18—29 (M., Y. Frata und 
E. v. Kocerer: Verbreitung der 
chromosomalen Strukturtypen von 
Liriomyza), 129, 494, 518, 605 

Makino, S. 140, 212—220 (M. and 
Y. H. Naxanisut: Behavior of the 

‘ mitochondria in relation to cytoplas- 
mic division in grashopper spermato- 
cytes), 483, 585, 593, 609, 611—614, 
628 ‘ 

Malacocoris chiorizans 614 

—— —,Chromosomenzahl 612 

Malpighi-GefaBe, Chromosomenzahl und 
DNS-Gehalt 242—245 

Matvestin, F. 438—440, 443—445 

Mann, T. 74, 75 

Manna, G. K. 140, 585, 629 

Manteidae, Prometaphase-Streckung 736 

Manton, I. 454, 464 

MakRBLE, B. B. 486, 618 

Marks, G. E. 650—670 (The cytology 
of Oxalis dispar) 

Marquarpt, H. 271, 280, 310, 352, 367, 
455, 465, 468, 475, 476, 478, 487, 580, 
581, 617—6386 (M. und E. Gudss: Die 
Chromosomenzahlen in den Leber- 
zellen von Ratten verschiedenen Al- 
ters) 

Marstanp, D. A. 218, 219 

Marsupialia, Prometaphase-Streckung 
736 

Matuer, K. 159, 163, 187, 735 

Matrix 15, 16 

Matsuura, H. 438, 444 

Marttuey, R. 150, 203 

Mazzta, D. 35, 41, 43, 45, 48, 83, 334, 341, 
428 

McCurintocx, B. 288, 323, 337 

McDona.p, M. R. 348 

McDonoveu, E. 8. 41 

McInpoc, W. M. 48 

McLetsu, J. 277, 278, 280, 281, 282 

McMauon, R. M. 566 

McMaster, R. D. 580 

MECHELKE, F’. 87, 423, 427, 432, 518, 519, 
537, 696 

Megaloceroea recticornis, Chromosomen- 
zahl 613 © 





Megacoelum infusum, Chromosomenzahl 
613 

Megalocoleus meolliculus, Chromosomen- 
zahl 612 

— pilosus, Chromosomenzahl 612 

Meiose von Acanthocephalus ranae 730 bis 
735 

—, Verhalten der B-Chromosomen von 
Anthurium 548—551 

—, Dauer 213—215 

—, achiasmatische bei Fylais und Hydro- 
droma 719—729 

—, Stérungen und ‘deren Wechselbezie- 
hungen bei Gasteria 364—370 

—, abnorme bei Loxa 381—394 

—., Mitochondrienverhalten 212—220 

—, Prophase, Chromosomenstruktur bei 

Compositae 447—457 
—,—-,— bei Bellevalia romana 351 bis 
363 
—,—, — bei Gesneriaceae 288—308 
—, —,— bei Paeonia tenuifolia 458 bis 
467 
—, achiasmatische bei Sphaertum 12—17 


-— von Solanum-Arten und -Bastarden 


671—690 

— bei Tetrahymena 374 

— bei Tipula lateralis 186 

MELANDER, Y. 221, 483, 547, 570, 653, 736 

Melandrium, endopolyploide Kerne 129. 
539 

MEL tors, R. C. 73 

MENZEL, M. J. 481 

MENZEL, M. Y. 687 

MERRIAM, R. W. 231, 250, 251 

Merz, C. W. 32, 37, 39, 518, 748, 753 

Mevss, F. 249 

Meyer, A. 730 

MICHEL, K. 185, 188 

Micromalthus debilis 254 

Microtus agrestis 586 

Mikronucleus, Polytinie bei Tetra- 
hymena 371—379 

MILLER, C. O. 341 

Miridae, Chromosomenzahlen 612—614 

—, Cytotaxonomie 609—616 

Mirsky, A. E. 41, 42, 44, 54, 149, 376, 428 

Mitochondrien, Einflu8 von Benzol und 
Phenol 215—217 

—, Verhalten bei Spermatocytenteilung 
212—220 
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Mitose, Chromosomenstruktur bei Glypto- 
tendipes 598 

—, — bei Oxalis 652, 653 

— im Corneaepithel der Maus 591, 592 

—, diploide und polyploide in Leberzellen 
622—627 

— und Genomsonderung 468—492 

—, Haufigkeit nach Kinetinbehandlung 
345 

—, polyploide bei Papaver rhoeas 92, 93 

—, Reduktionsmitose bei Allium 480 

—, Stérungen bei Gasteria 368 

—,— durch Kinetin 243, 341—350 

Mryao, G. 131 

Moun, N. 41 

Moxzk-BaseEr, J. 209 

Monalocoris filicis, Chromosomenzahl 612 

MontTALEnNTI, G. 172, 737 

Monophyllaea horsfieldii, Chromosomen- 
zahl 308 

Monstera deliciosa, Chromosomenzahl 
439, 445 

MooxkerszEa, A. 437—440, 442—444, 546, 
565 

Moors, B. C. 56, 231, 255, 618 

Moors, J. A. 255 

Moors, I. E. S. 481 

Mormidia lugens 137—139, 143, 145 

Morrison, H. 231, 369, 658 

Morris, M. 12 

Moszs, M. J. 42, 56, 76, 361, 580 

Mutter, H. J. 39, 43, 48, 697 

Muntzine, A. 547, 549, 559, 563, 566, 
568—570, 726 

Mtnzer, F. Tu. 66, 68, 485, 487, 618, 625, 
631 

Murgantia histrionica 137—139, 143 

Murmanis, I. 78—86 (C. LrvucHTeEn- 
BERGER, M., L. Murmanis, S. Ito 
and D. R. Wztr: Interferometric dry 
mass and microspectrophotometric 
arginine determinations on bull 
sperm nuclei with normal and abnor- 
mal DNA content) 

Murmanis, L. 55, 65, 66, 73 —86 (s. Mur- 
MANIS, I.) 

Mus musculus, Chromosomenkonstanz im 

Corneaepithel 585—596 

— —, Chromosomenzahl 591, 592 

Musca domestica 431 

Muscidae 513 


Chromosoma. Bd. 8 





mutagene Faktoren, s.a. ionisierende 
Strahlen 

— —, Alkaloide 275 

— —, y-Athoxycoffein 275 

— —, Diepoxyd 277 

— —, Nucleinséuren 275 

— —, Schwermetallsalze 260—284 

— —, Senfgas 268, 275, 282 

— —, Urethan 275, 278 

Mutation s. Chromosomenmutation 

Mya arenaria 12 

Mycetobia pallipes 421 

Mytilus edulis 12 


Nabidae, Chromosomenzahl 614 

—, Cytotaxonomie 609—616 

Nabis-Arten (ericetorum, ferus, flavomar- 
ginatus, rugosus), Chromosomenzahl 
614 

NacutTsHEmM, H. 250, 254 

Naegelia zebrina, Chromosomenzahl 287, 

290, 308, 315 

— —, Pachytaénchromosomen 302 

Nahrzellkerne von Calliphora, Endomi- 
tose und Polytianie 493—522 

Narruant, S. P. 454, 582 

Nakanara, H. 212, 213, 215, 218, 219 

Nakajima, G. 442 

Nakanisui, Y. H. 212—220 (S. Maxrno 
and N.: Behavior of the mitochondria 
in relation to cytoplasmic division in 
grasshopper spermatocytes) 

Nancy, N. 618, 625 

Narcissus 568 

Natriumribonucleat, Auslésung spindel- 
loser Zellteilungen 480 

Nautilocalyx forgetit, Chromosomenzahl 

287, 290, 314 

— —, Pachytanchromosomen 293, 294 

NavasHIn, M. 309 

Navasuin, 8. 309 

NEBEL, B. R. 358, 359, 463 

NELsEN, O. E. 736 

Neurospora 43 

Neuroterus lenticularis 249 

Nezara hilaris 141, 150 

NewcomsgE, H. B. 172 

Nickerson, N. H. 427 

Nicotiana 309 

non-disjunction in B-Chromosomen 224, 
225 

Novitzk1, E. 606 
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Nucleinsaure s. a. DNS, RNS 
—, Entwicklung bei Geschlechtschromo- 
somen 226 

—,— und Spiralisation 581, 582. 

—., Stoffwechsel und Kinetochorstruktur 
221—228 

Nucleolus, elektronenmikroskopische 
Struktur 38, 39 

—, GréBe in Embryosacken 552 

— in endopolyploiden Kernen 531 

— in Nahrzellkernen von Calliphora 512 

— und SAT-Chromosomen 100—103 

— in Speicheldriisenchromosomen von 
Glyptotendipes 600 

Nucleoproteinstruktur in Speicheldriisen- 
chromosomen 41—45 

Nyaeren, A. 566, 568 


O’Brien, R. 229—259 (Deoxyribose 
nucleic acid in a _haploid-diploid 
species), 618 

OEHLKERS, F. 262, 263, 275—278, 286, 
308, 310, 351—363 (O. und P. Eszr- 
LE: Spiralen und Chromomeren in der 
Meiosis von Bellevalia romana), 455, 
456, 458, 459, 461, 463, 550, 573, 579, 
580, 582 

Oenothera i152, 153, 175, 179, 180, 276, 
277, 565, 566, 568 

Oenotheraceae 310 

Oxno, 8. 628 

OHNUKI, Y. 218, 219 

Oxsa.a, T. 172 

Oligarces paradoxus, Chromosomenzahl 
in Keimbahn und Soma 484 

oligotaine Fibrillen in Polytaénchromoso- 
men 503, 515, 517, 519 

Oncorhynchus kisutch, Elektronenstreu- 
ung des Nucleoproteins 33 

Oncotylus viridiflavus, Chromosomenzahl 
612 

OPPENHEIMER, H.C. 688 

OpPpERMANN, E. 719, 727 

OrnsTEIN, L. 231 

Orthotylus-Arten (ericetorum, flavosparsus, 
nassatus), Chromosomenzahl 612 

Oryza, Chromatidenfragmente und 
-briicken 661 

OstERGREN, G. 221, 226, 569, 570, 726, 
735 

OsTERWALDER, A. 88, 114—116, 127 





Register 


Ostrea-Arten (ariakensis, laperousi), 
Chromosomenzahl 12 

Otiorrhynchus dubius 480 

Oxalis dispar, Chromosomenzahl 650 

— —, Mitose und Meiose 650—670 

8-Oxychinolin, Trennung von Eu- und 
Heterochromatin 281 

Oxya yezoensis 212, 218 


Paarung, Chiasmafrequenz und Chromo- 
somenlinge 176—178 

Pachytanchromosomen, Achimenes longi- 
flora 301, 302 

—, Aeschynanthus tricolor 288—292 

—, — lobbiana 292 

—, Alloplectus vittatus 294—296 

—,— capitatus 296 

—, Columnea-Arten (glabra, gloriosa, 
hirta, microphylla, schiedeana) 297 bis 
301 

—, Gesneriaceae 285—316 

—, Isoloma hirsutum 303—305 

—,— pictum 305—307 

—,— spec. 307 


_—, Klugia notoniana 292, 293 


—, Naegelia zebrina 302 
—, Nautilocalyx forgetit 293, 294 
—, Sinningia hybrida 307 
—,— pusilla 307, 308 
—, Tydaea lindeniana 307 
— in diploiden Solanum-Arten und -Ba- 
starden 671—690 
—, Verainderung im Laufe der Evolution 
309 
Paeonia 573—581 
— tenutfolia 366, 581 
— —, Chromosomenstruktur in der 
meiotischen Prophase 458—467 
— —, Variabilitat der Chiasmenbildung 
152—182 
ParnteER, T. S. 53, 136, 494, 495, 503, 513, 
515, 516, 518, 520, 644, 645 
Pales crocata 185, 186, 190, 201, 202 
Papaver 115, 116, 119, 121, 122, 125 bis 
129, 131—133, 638, 639, 642, 645 
— rhoeas 494, 524, 528, 536—541 
— —,Chromosomen in Antipodenker- 
nen 87—113 
— —, Chromosomenzahl 111 
Paracopidosomopsis floridanus 254 
Paramaecium bursaria 371, 377 
Parasitiformes 727 
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Paris 547 

— verticillata 367 

— quadrifolia 317, 319, 320, 329—333, 

335 

— —, Chromosomenzahl 319 

— quadrifolia x Trillium erectum 329 bis 

332 

x Trillium cernuum 329—332 

— — x Trilliumgrandiflorum 322—328, 

330 

x Trillium luteum 332 

— x Trillium-Bastarde, spontane 
Bruchhiaufigkeit 317—340 

Parthenogenese, haploide 229 

—,— und Polyploidie 249—252 


PasTEELs, J. 45 

Parav, K. 172, 481, 719, 727 

Patrerson, E. K. 54, 254 

Pautina, L. 42 

Pavan, C. 426, 600, 692, 696 

Prarsk, A. 233 

Pedicularis palustris, Endomitosen 538, 
539 

Pediculoides ventricosus 719, 727 

Pediculopsis graminum 719, 727 

Peto, 8S. R. 45, 341 

PEenDERGRAST, J. G. 609 

Pentatomidae 380, 609, 716 

—, Chromosomenzahl 140 

—, Polytanie 135—151 

Peribalus imbolarius 137—139, 143, 144 

Periplaneta americana, Prometaphase- 
Streckung 736 

Peters, N. 672, 687 

PETRUNKEWITSCH, A. 249 

PrerrFER, H. H. 42, 581 

PritzerR, P. 486—446 (Chromosomen- 
zahlen von Araceen), 545—572 (Kon- 
stanz und Variabilitat der Chromo- 
somenzahl bei einigen Anthurien un- 
ter besonderer Beriicksichtigung der 
B-Chromosomen) 

Pruu, W. 68 

Phasmidae, Prometaphase-Streckung 736 

Phenol, EinfluB auf Mitochondrien und 
Zellteilung 216, 217 

Putip, U. 1 

Philodendron-Arten (bipinnatifidum, imbe, 
undulatum, verrucosum), Chromoso- 
menzahl 437, 439, 444 

Phormia regina 431 
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Phryne cincta, temperaturabhangige Allo- 
zyklie 396—435 

— fenestralis 16, 403 

Phylus melanocephalus, Chromosomen- 
zahl 611, 612, 615 

Phytocoris-Arten (longipennis, tiliae, ul- 
mi, varipes), Chromosomenzahl 613 

Plagiognathus-Arten (albipennis, arbusto- 
rum, chrysanthemi), Chromosomen- 
zahl 612 

Poa 547 

— alpina 566, 568 

Pocock, M. A. 565 

Podisma sapporense, Mitochondrien 
212—220 

Podophyllum 114, 115 

Poecilocapsus goniphorus Chromosomen- 
zahl 612 

— lineatus, Chromosomenzahl 613 

Pouuister, A. W. 45, 54, 73, 75, 76, 231, 
232, 234, 393 

Polycelis 547 

— tenuis 566, 570 

Polymerus palustris, Chromosomenzahl 
613 

Polyploidie bei Allium ursinum 130, 131 

— und Alter bei Rattenleber 619—621 

— in Antipodenkernen von Aconitum 

116, 117, 127—129 

— — von Clivia 638, 639 

— bei Arum maculatum 538 

—, Endosperm-Mitosen bei Paris x Tril- 
lium-Bastarden 333 

— und Genomsonderung 471—481, 
485—489 

— bei Gesneriaceae 312—315 

— durch Kinetin 344 

— und Gewebewachstum 64 

— und haploide Parthenogenese 249 bis 
252 

— Kniphofia natalensis 132 

— durch Kreuzung bei Anthurien 553 bis 
568 

— in Leberzellen 53 

— Papaver rhoeas 87—113, 129 

— und Polytanie bei Coccoidea 709—718 

— bei Protozoa 371 

— bei Rhinanthus 523—544 

— bei Veronica 538 

— und Wachstumshormon 65 

Polytanie s. a. Polytanchromosomen 

— bei Aphiochaeta xanthina 425 

52a 
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Polytaénie im Mikronucleus von Tetra- 
hymena 371—379 
— in Nahrzellkernen von Calliphora 
493—522 
— bei Pentatomini 135—151 
— und Polyploidie bei Coccoidea 709 bis 
718 
— in somatischen Zellen 230 
Polytanchromosomen s. a. Riesenchro- 
mosomen, Speicheldriisenchromoso- 
men, kryptopolyténe Chromosomen 
_— bei Allium I nutans-senes- 
cens 130 
— in Antipodenkernen von Aconitum- 
Arten 114—134 
— — von Clivia miniata 637—649 
— — von Papaver rhoeas 87—113 
— Bildung und Zerfall 495—500 
— im Chalazahaustorium von Rhin- 
anthus 523—544 
—, temperaturabhangige Allozyklie bei 
Phryne cincta 396—435 
Pomerat, C. M. 483, 586 
Porter, L. T. 254, 255 
Positionseffekt bei Chironomus thummi 
747, 748 
Poyner, H. 53 
PRAKKEN, R. 177, 726 
Prescort, D. M. 341 
Prometaphase, Chromosomenbewegung 
183—211 
—, Dauer 189 
Prometaphase-Streckung 183—211, 735, 
736 
Propacn, H. 671, 687, 688 
Prophase, meiotische bei Aloe 573—584 
—,— bei Bellevalia 351—363 
—,— bei Compositae 447—457 
—,— bei Paeonia 458—467 
Prosobranchia 736 
Protenor, Spermatogenese 728 
Protortonia 710 
Peallus-Arten (variabilis, varians), Chro- 
mosomenzahl 612 
Pseudaulacaspis pentagona, Chromosomen 
zahl 714 
— —, Polytianie und Polyploidie 709 bis 
718 
Pseudochiasmata bei Scilla campanulata 
225 
— bei Hydrodroma 726 
Pseudococcus maritimus 234 
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Pseudogamie bei Anthurien 562 

Psophus 188 

Pteronidea ribesii 249, 254 

Punnet, H. H. 539 

PuRKINJE, J. E. 625 

Purpura lapillus, Prometaphase-Strek- 
kung 736 

Pycnoscelus 203 


Ramondia-Arten (nathaliae, servica), 
Chromosomenzahl 308 

Rana pipiens 231 

RanDo.py, L. F. 563 

Ranunculus auricomus 333, 335 

Rascu, E. M. 39, 48, 147, 231 

Ratten, Corneaepithel, Chromosomenzahl 
593 

Rattus norvegicus 586 

Raupenchromosomen s. Polytaénchromo- 
somen bei Calliphora 

Ray, C. 374 

Reduktion, somatische 481 

Reduktionsmitose bei Alliwm cepa 480 

Regs, H. 225, 367, 368, 735 

Ress, M. 661 

Reesez, G. 568 

Reifeteilung s. Meiose 

Rernporp, E. C. 494, 495, 513, 515, 516, 
645 

REITBERGER, A. 484 

relational coiling 13, 359 

Reson, A. 519 

REVELL, 8S. H. 275, 277, 280—282, 326 

Rhinanthus alectorolophus 640, 642, 647 

— —, Riesenchromosomen im Chalaza- 

haustorium 523—544 

— aristatus 524, 526 

— minor 524, 526 

Ruoapes, M. M. 225, 336, 337, 726 

Rhoeo 136 

Rhytidolomia senilis, Chromosomenzahl 
140 

Ribes nigrum 565—567 

RicHarps, B. M. 45 

Riesenchromosomen s. Polytanchromo- 
somen 

Riesenkerne in Antipoden von Aconitum 
114—134 

— im Endosperm von Allium ursinum 
131 

—,endopolyploide bei Papaver rhoeas 
87-113 
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Ris, H. 41, 42, 54, 149, 218, 231, 232, 250, 
251, 348, 376, 426, 428, 727 

Riser, H. 249, 250, 251, 254 

RNS-Stoffwechsel und Kinetinwirkung 
348 

Rosertis, E. D. P. pr 43 

Rogts, H. 45 

Roum P. B. 753 

Roman, H. 224, 563, 569 

Ross, H. 687 

Ross, J. G. 130, 539, 637 

RotuFeEts, K. H. 430, 605 

Rotifera 229 

Rowson, L. E. A. 587 

Rowmay, M. 41 

Ruca, F. 581 

Rupa, K. M. 42 

Rupxrn, G. T. 692, 696, 697 

Ruporr, W. 672 

RutisHavseER, A. 317—3840 (R. and F. L. 
La Cour: Spontaneous chromosome 
breakage in hybrid endosperms) 

Ruliekern bei Aconitum-Arten 117, 119, 
127 

—, prameiotischer bei <iloe 574 

—, — bei Bellevalia 352 

—,— bei Paeonia 463 

—,— bei Tragopogon 448, 449 

— bei Papaver rhoeas 90 

Rutt ez, M. L. 358, 463 


Sacus, L. 565-—567, 585—587, 593, 594 

Saintpaulia ionantha, Chromosomenzahl 
308 

Salmo gairdnerit 30 

Sattza, M. H. v. 341 

Salvia, Chromosomenstruktur 675, 685 

Sazano, F. M. 699 

Samenreife, Verzégerung durch B-Chro- 
mosomen 563 

Sammelchromosomen und Genom-Segre- 
gation 481 

Sammelchromocentren in diploiden Ker- 
nen von Clivia 641 

— in Raphidenzellkernen von Araceae 
Ad 

SanpDeErson, A. R. 230, 249, 250, 251, 254 

SAT-Chromosomen bei Aloe 578 

— in Antipodenkernen von Aconitum 
124, 125, 128 

— und Nucleolus in Antipodenkernen 
von Papaver 100—103, 128 





SAT-Chromosomen, Bruchverteilung und 
-haufigkeit nach Behandlung mit 
Schwermetallsalzen 263—282 

— bei Rhinanthus 530—532 

SAUERLAND, H. 310, 455 

Sauromatum guttatum 647 

Sax, I. 359 

Sax, K. 114, 359, 464 

ScHERz, Cu. 358, 359, 447—457 (Chromo- 
somenstruktur in der meiotischen 
Prophase einiger Compositen), 458 

ScCHLICHTINGER, F, 131, 529, 537, 539, 644 

Scumip, E, 525, 537 

Scumipt, W. J. 42 

Scunarr, K. 87, 88, 537, 637 

ScHRADER, F. 54, 75, 78, 84, 185—151 
(S. HueHes-ScuraDEr and §.: Poly- 
teny as a factor in the chromoso- 
mal evolution of the Pentatomini), 
183, 221, 229, 249, 254—256, 376, 
380—384, 394, 428, 615, 618, 709 bis 
711, 714—717, 719, 726, 728 

ScHREIBER, G 130 

SCHREIBER, R. 346 

Scuuttz, J. 35, 39, 42—44, 69, 426, 428, 
429, 692, 696, 697 

Scuitiruorr, P. N. 130 

Schwermetallsalze, mutagene Wirkung 
bei Vicia faba 260—284 

Scilla 367 

— campanulata 225 

Sciara 430 

—, Inversionspolymorphismus 1 

—, heterozygote Strukturmutationen 748 

— ocellaris x Sc. reynoldsi 753 

—, 3-Meiose 1 

Scorzonera hispanica 447, 453, 456 

Scott, A. C. 218, 254 

Scort-Moncrierr, R. 286, 308 

Scrophulariaceae 310, 525 

ScuppDER 615 

Scutigera forceps 380, 391—394 

Secale 159, 559, 563, 569, 570 

—,Eu- und Heterochromatin 541, 547, 
675 

Seeigel 35 

SELYE, H. 65 

Sremenza, L. 425, 432 

Senoiin, A. 397, 402, 411, 426 

Serra, J. A. 41, 42, 348 

SEsHacHAR, B. R. 378 

SETTERFIELD, F. 346 
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Suara, A. K. 439, 443, 557, 565 

SHarmMan, G. B. 736 

SHELESNYAK, M. C. 585, 594 

Srpatant, A. 618 

Smumonpns, N. W. 438, 439, 442—445 

Simulium 518 

— vittatum 430 

Sinapis 529 

Sinningia hybrida, Chromosomenzahl 287 

— pusilla 311, 312, 315 

— —,Chromosomenzahl 287, 290 

— —, Pachytainchromosomen 307, 308 

— regina, Chromosomenzahl 287 

— speciosa, Chromosomenzahl 287, 308 

Smtiin, J. L. 48 

Sxooe, F. 341 

Stack, H. D. 611—613 

Sater, J. A. 614 

Siizynsky, B. M. 427, 586, 595 

SMELLIE, R. M. S. 48 

Smita, L. 381 

Sairu, S. G. 454, 736 

Snoap, B. 481, 565—567 

Soxotov, I. 483, 719—723, 727 

Solanaceae 309, 310 

Solanum, Meiose von diploiden Arten 
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